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涵 六 本 学 科 所 有 知识 点 
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配 有 复习 题 和 答案 ! 
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本 书 县 “全 美 经 典 学 习 指 导 系列 * 之 一 。 自 1953 年 DNA 的 双 螺 旋 结 构 提 出 以 来 , 生 
物 学 在 分 子 水 平 上 飞速 发 展 。 如 今 ,这 方面 的 教材 往往 包罗 万 象 ,但 如 此 之 多 的 内 容 ,对 
初学 者 而 言 是 非常 困难 的 。 本 书 对 分 子 和 细胞 生物 学 领域 进行 了 简明 的 概括 ,为 初学 者 进 
人 遍 级 分 子 生物 学 课程 提供 了 必要 的 准备 ， 本 书 以 启发 性 问题 的 方式 介绍 基本 内 容 ,以 对 
具体 问题 给 出 的 答案 介绍 每 个 概念 。 本 书 力图 提出 重要 的 并 令 人 感 兴趣 的 问题 ,以 及 提供 
一 些 基本 合理 的 管 案 。 在 这 些 令 人 感 兴趣 的 问题 之 后 是 各 种 区 型 的 复习 题 , 这 些 复习 题 可 
用 于 自 我 测试 ,以 此 来 评估 对 本 书 掌握 的 程度 ;也 可 使 学 生 对 这 种 形式 的 考试 有 所 准备 。 

本 书 主 要 供 生 命 科 学 相关 专业 的 本 科 二 年 级 及 更 高 年 级 的 学 生 学 习 参 考 , 世 适用 于 
相关 专业 的 研究 生 利 科研 人 员 参 考 使 用 ,同时 也 有 助 于 对 分 子 和 纯 胞 生物 学 感 兴趣 但 是 
缺少 专业 基础 知识 的 人 了 解 这 一 学 科 。 
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译 者 序 


分 子 和 细胞 生物 学 是 生命 科学 中 发 展 最 为 迅速 并 最 具 广 泛 影 响 的 前 沿 学 科 。 

面 对 分 子 和 细胞 生物 学 信息 量 大 、 发 展 迅速 的 特点 ,如 何 使 初学 者 既 能 掌握 基本 知识 . 基 
本 理论 ,又 能 把 握 该 学 科 发 展 的 基本 动向 ,了 解 新 的 知识 和 新 的 学 洲 , 这 是 一 直 困 扰 着 分 子 和 
细胞 生物 学 教材 及 参考 书 的 编写 者 和 该 课程 的 讲授 者 的 难点 所 在 。 

本 人 认为 不 论 对 编写 者 ,还 是 讲授 者 ,都 应 遵循 这 样 的 原则 :以 “事实 "为 主 , 以“ 发展” 为 
辅 。. “各 实 " 是 措 已 被 大 量 实验 所 证 明了 的 生命 体 中 的 结构 及 功能 和 生命 活动 过 程 ; “发展” 是 
指 这 些 " 事 实 " 是 如 何 被 一 步 一 步 证 实 的 , 即 " 事 实 如 何 发 展 而 来 ”, 以 及 这 些 “ 事 实 ” 还 在 哪些 方 
面 有 “空白”, 如 何以 已 有 的 事实 推测 那些 尚未 探 明 的 事实 , 即 “ 事 实 如 何 发 展 而 去 ”。 在 这 条 
“过 去 的 发 展 一 今天 的 事实 一 明天 的 发 展 ” 的 脉络 中 ,重点 是 把 “事实 "用 清晰 简明 和 形象 生动 
的 语言 描述 清楚 ;其 次 , 辅 以 “事实 ”的 逐步 证 实 过 程 的 介绍 , 即 从 “错误 一 不 正确 一 部 分 正确 一 
接近 正确 一 现在 所 了 解 的 事实 ”, 以 及 通过 对 " 摆 实 ”中 “空白 "的 推测 ,来 介绍 有 关 “ 剖 实 " 发 展 
趋势 的 各 种 不 同 观点 的 学 说 ， 

作为 分 子 和 细胞 生物 学 的 参考 书 , 科学 出 版 社 引 进 的 “全 美 经 典 学 习 指 导 系 列 ” 
(Sechaum's Outlines) 的 (分 子 和 细胞 生物 学 ?是 由 美国 著名 大 学 具有 丰富 分 子 和 细胞 生物 学 教 
学 经 验 的 教师 所 编写 的 ,对 分 子 和 细胞 生物 学 的 基本 事实 及 新 的 进展 进行 了 简明 扼要 的 介绍 。 

本 书 宸 述 的 风格 独特 。 它 通过 提出 “有 趣 的 问题 "来 引出 新 的 主题 ,其 解 管 并 不 完全 依赖 
于 前 还 的 课文 肉 容 , 对 一 个 问题 的 解答 常会 导致 另 一 个 癌 题 的 出 现 ,这 易于 引 异 读者 对 疑难 回 
题 的 思考 ,并 激发 研究 探索 的 和 欲望， 基本 内 容 以 客观 描述 事实 为 主 , 选 择 性 的 内 容 是 通过 实例 
和 分析 来 探讨 的 。 读 者 可 利用 本 韦 中 介绍 的 内 容 , 至 少 在 一 个 合理 的 深度 上 理解 和 分 析 这 些 问 
题 。 本 书 主要 是 为 学 习 生 命 科学 及 其 相关 专业 的 大 学 生 而 编写 的 ,对 初学 分 子 和 细胞 生物 学 
的 学 生 和 高 年 级 学 生 都 是 有 益 的 。 对 于 讲授 分 子 和 细胞 生物 学 课程 的 教师 而 言 , 本 书 亦 具 有 
实际 的 参考 价值 。 

在 翻译 的 过 程 中 ,本 人 由 袁 地 折服 于 作者 们 把 深奥 复杂 的 问 是 叙述 得 如 区 简单 准确 的 能 
力 和 直面 疑难 问题 的 坦诚 和 科学 态度 ,并 力求 在 译文 中 保持 原著 中 “准确 而 朴实 ”的 语言 风格 。 
对 译文 中 的 不 妥 之 处 ,向 请 读者 指教 (本 人 的 E-mail;zfjiang(@163bj. com) 。 




















半 招 叶 
2001 年 12 月 1 日 于 北京 联合 大 学 


了 
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自 1953 年 James Watson 和 Francis Crick 提出 DNA 的 双 螺 旋 结 构 以 来 ,生物 学 在 分 子 
水 平 上 经 历 了 知识 革命 的 阵痛 。 如 今 , 这 个 领域 已 发 展 得 如 此 庞大 ,以 至 于 这 方面 的 教材 超过 
800 页 已 是 司空 见 特 的 事情 了 。 这 些 第 重 的 巨著 试图 包罗 万 象 ,但 如 此 之 多 的 内 容 , 对 初学 者 
而 言 是 非常 困难 的 ， 他 们 如 何 知道 哪些 基本 内 容 是 初步 定位 所 必需 的 呢 ?” 这 本 《分 子 和 细胞 
生物 学 ?就 提供 了 这 样 的 介绍 。 为 了 适应 半 学 期 或 一 学 期 的 大 学 分 子 生 物 学 课程 的 需要 ,本 书 
对 这 个 领域 进行 了 简明 的 概括 ,为 进入 高 级 分 子 生 物 学 课程 提供 了 必要 的 准备 。 

本 书 以 启发 性 问题 的 方式 介绍 基本 内 容 , 不 采用 段落 式 课 文 ,以 对 具体 问题 给 出 的 答案 介 
绍 每 个 概念 。 在 生物 学 领域 ,这 种 版 式 首次 用 于 “全 美 经 典 学 习 指导 系列 "的 t 人体 解 剖 与 生理 
学 并 Kent M. Van De Graaff 和 民 , Ward Rhees 编著 ,1987 年 出 版 ) ,及 后 来 的 (动物 学 》Nancy 
M, Jessop 编著 ,1988 年 出 版 )， 要 概括 任何 学 科 , 必 须 面 对 内 容 选 择 上 的 困难 , 而 实际 上 没有 
一 个 选择 结果 是 完全 令 和 满意 的 。 然 而 ;本 书 的 三 位 合作 者 至 少 从 三 个 不 同 的 角度 对 本 纲要 
选择 的 内 容 进 行 了 审核 。 我 们 力图 提出 重要 的 并 令 人 感 兴趣 的 问题 ,以 及 提供 一 些 基 本 合理 
的 答案 。 但 是 ,不 能 认为 这 些 问答 题 的 答案 是 准确 无 误 的 了 ,这 主要 有 两 个 原因 :首先 ,由 于 试 
图 对 复杂 的 问题 给 出 简明 的 答案 ,过度 简 化 和 不 全 面 是 不 可 避免 的 ! 其 次 ,科学 知识 的 更 新 较 
快 ,特别 是 在 像 分 子 生 物 学 这 样 的 发 展 迅 速 的 领域 ,因此 在 本 书 付 印 之 前 , 某 些 答案 也 许 已 经 
过 时 。 

在 这 些 令 人 感 兴趣 的 问题 之 后 是 各 种 类 型 的 客观 题 ( 术 语 、 选 择 题 和 是 非 题 等 等 )。 这 些 
客观 题 可 用 于 自我 测试 ,以 此 来 评估 对 问答 题 中 的 术 冰 .事实 和 概念 掌握 的 程度 ;也 可 使 学 生 
对 这 种 形式 的 考试 有 所 准备 。 

本 书 主要 是 面 对 大 学 二 年 级 以 及 高 年 级 阶段 的 普通 学 生 读 者 。 建 议 初 学 分 子 生物 学 的 学 
生 应 了 解 一 些 生 物 科学 和 生物 化 学 的 基本 知识 , 至 少 应 了 解 相 当 于 大 学 水 平生 物 科学 课程 第 
一 年 的 内 容 。 细 菌 学 和 普通 遗传 学 的 课程 将 是 非常 有 益处 的 。 然 而 ,没有 这 些 预 备 知 识 ,学生 
也 会 发 现 本 书 的 内 容 袜 易 理解 ,并 不 需要 求助 其 他 的 参考 材料 ， 应 按 章 节 的 数字 顺序 进行 图 
读 ,这 是 因为 前 一 章 中 所 介绍 的 大 量 内 容 和 术语 是 理解 后 一 章 论题 所 必需 的 。 
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级 胞 是 展现 活 的 生命 状态 全 部 特点 的 最 小 单位 。 细 胞 必须 从 某 些 外 界 物质 获取 能 量 以 维 
持 像 生长 .修复 和 繁殖 这 样 的 重要 过 程 。 在 细胞 中 发 生 的 维持 这 些 功能 所 必需 的 全 部 理化 反 
应 构成 了 细胞 的 新 陈 代 谢 (metabolism) 。 代 谢 反 应 有 分 解 皮 应 (catabolic reaction) 和 合成 反 
应 (anabolic reaction) 。 分 解 反应 可 降解 复杂 的 有 机 分 子 并 释放 出 能 量 驱动 侣 成 反应 ;合成 反 
应 可 构建 (合成 ?细胞 所 需要 的 分 子 。 这 丁 类 代谢 反应 均 由 酶 (enzyme) 来 催化 。 丁 是 可 促进 
特定 生物 化 学 反应 进行 的 蛋白 质 分 子 。 在 反应 过 程 中 酶 分 子 不 被 销 耗 和 不 发 生 永 久 性 变化 ， 
并 可 重复 使 用 。 每 一 个 酶 (或 任何 其 他 和 蛋 白质) 的 结构 都 由 被 称 为 基因 (gene) 的 脱氧 核糖 核酸 
《DNA} 分 子 上 的 片段 所 编码 。 

分 子 生物 学 (molecular biology) 是 在 分 子 水 平 上 研究 细胞 中 全 部 生命 过 程 的 科学 。 这 门 
科学 中 运用 了 生物 化 学 . 细 欧 学 .遗传 学 .生理 学 .微生物 学 .胚胎 学 和 生物 进化 等 知 于 学 科 的 
科学 规律 。 

本 书 通 篇 力图 在 任何 可 能 的 地 方 来 介绍 两 类 主要 细胞 (细菌 与 所 有 其 他 细胞 ) 的 异同 ,在 
本 章 中 ,介绍 了 这 两 类 细胞 的 结构 与 生物 学 功能 的 关系 ;并 且 简 要 介绍 了 生命 的 两 个 基本 特征 
一 一 新 陈 代谢 和 繁殖 的 细节 及 其 他 生命 过 程 ,如 :生物 大 分 子 的 组 成 .功能 及 合成 ,遗传 信息 的 
储存 和 修复 ,基因 功能 的 调控 ,细胞 分 化 ,细胞 内 信息 传递 ,突变 ,选择 和 生物 进化 等 ,将 在 后 续 
章节 介绍 。 





细胞 组 织 构 成 


1.1 细胞 有 多 少 种 基本 的 结构 类 型 ? 区 别 这 些 细胞 类 型 的 主要 结构 差别 是 什 
WA 

从 结构 上 来 看 ,有 两 种 基本 类 型 的 细胞 ;细菌 和 所 有 其 他 细胞 (包括 真菌 ,植物 和 动物 }。 
虽然 并 非 简单 ,但 一 般 来 讲 ,细菌 细胞 与 其 他 细胞 相 比 要 小 许多 , 且 和 结构 上 相对 简单 一 些 . 主 
要 的 差别 是 细菌 的 渴 传 物质 (DNA) 没 有 像 其 他 类 型 细胞 那样 被 细胞 核 (nucleus) (图 1- 1) 的 
双 屋 膜 结 构 所 卫 高 。 在 地 球 上 进化 产生 的 第 一 种 细胞 绝 大 多 数 属于 这 种 类 型 。 因 此 ,它们 被 
称 为 原核 生物 (prokaryote) (其 男 外 的 一 个 拼写 方法 为 :procaryote) ,其 确切 的 含义 是 “在 有 核 
之 前 ”。 在 所 有 其 他 细胞 中 , DNA 分 子 被 限制 在 核 腊 内。 它们 被 称 为 真 核 生物 (eukaryotc)， 
会 义 为 :它们 "真正 地 成 核 * 了 。 


1.2 除 DNA 和 某 种 染色 体 相关 蛋白 质 (在 问题 1. 3 中 讨论 ) 以 外 ,所 有 的 原核 生 
物 和 真 核 生物 共同 拥有 什么 大 分 子 聚 集体 ? 

在 所 有 类 型 的 细胞 中 , 只 有 两 种 大 分 子 聚集 体 结 构 是 共有 的 。 中 所 有 细胞 都 拥有 一 个 使 
细胞 与 其 环境 也 开 的 脂 质 膜 (plasma membrane)。 腊 的 化 学 特性 ,核酸 和 其 他 生物 大 分 子 将 
在 第 2 章 讨论 。 凶 所 有 细胞 都 有 核糖 体 (ribosome). 它 是 由 部 分 蛋白 质 分 于 和 部 分 核糖 核酸 
《CRNA) 分 子 构成 。 核 糖 体 在 蛋白 质 的 合成 中 起 作用 。 
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`， 附 着 在 细胞 骨架 
、 土 的 游离 核糖 体 ~ 附 善 十 RER 的 _ 


线粒体 
( 横 切 各 ) 









线粒体 ( 纵 切 面 ) 
(a) 
图 1-] ia) 动物 细胞 ，( 引 和 白 Schaum's Outline of Theory and Problems uf Genetics, Third Edition, WW. 


D，Stansfielda，MeGrawH 训 ，1991.) 桨 色 质 在 问题 1. 3 中 解 妓 。 中 心 粒 的 横 坝 面 中 的 九 个 微 管 融合 成 三 
联 体 ,这 与 图 1- 3a 的 二 联 体 类 似 。 把 此 图 与 图 1 - 2a 中 的 细 万 细胞 比较 。 
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图 1-1( 续 ) 〈b) 新 生 大 鼠 肝 细胞 电子 显 微 图 (X 11 000)。 


1. 3 ”什么 是 真 核 生物 特 有 的 结构 ? 


真 核 细胞 中 ,存在 具有 特定 形态 和 功能 的 复杂 结构 , 即 细 网 器 (organelle) 。 一 些 教科 书 作 
者 把 细胞器 定义 为 :那些 能 被 高 速 离心 所 分 离 的 任何 亚 细 胞 结构 的 实体 。 还 有 人 认为 ,只 有 那 
些 被 膜 包 囊 的 亚 细 胞 结构 才能 称 为 细胞 器 。 

细胞 核 是 一 个 细胞 器 ,通常 在 被 称 为 染色 体 (chromosome) 的 多 拷贝 线性 结构 中 含有 一 整 
套 遗 传 指令 [ 称 为 基因 组 (genome)]。 染 色 体 由 被 称 为 染色 质 (chromatin) 的 核 蛋 自 (nucleo- 
protein) 构 成 , 即 核 蛋 白 中 含有 核酸 DNA 和 多 种 蛋白 质 [ 主 要 是 被 称 为 组 蛋白 Chistone) 的 碱 
性 蛋白 质 ]。 单 链 线性 的 DNA 分 子 贯穿 每 一 染色 体 的 全 长 。 在 第 3 章 中 介绍 了 染色 体 的 结 
构 、 复 制 和 基因 重组 等 细节 。 

在 核 和 质 膜 间 的 驳 内 组 分 被 称 为 细胞 质 (cytoplasm)y 。[ 在 膜 性 细胞 器 外 部 的 细胞 质 的 液 
体 部 分 称 为 细胞 溶胶 (ecytosol) 或 表明 质 (hyaloplasm) 。] 在 核 旁 那些 双 层 膜 的 其 他 细胞 器 ,如 
线粒体 和 叶绿体 ,位 于 细胞 质 中 ， 线粒体 (mitochondria ,单数 为 mitochondriom) 含 有 与 氧化 呼 
吸 有 关 的 酶 类 。 叶 绿 体 (chloroplast) 含 有 利用 太阳 光 能 的 光合 系统 。 除 了 极 少数 的 例外 , 线 
粒 体 存在 于 所 有 真 核 细 胞 中 ,而 叶绿体 只 存在 于 多 细胞 的 绿色 植物 和 单 细胞 藻类 中 。 其 他 类 
型 的 非 光合 作用 的 质 体 (plastid) ,如 色 质 体 (chromoplast) (含有 色素 } 和 白色 体 (leucoplast) 
(淀粉 储藏 ; ,也 可 以 存在 于 一 些 植物 细胞 中 。 大 部 分 的 氨基 酸 , 核 酸 的 嘎 崔 和 喀 啶 ,以 及 脂肪 
酸 等 的 合成 发 生 在 植物 细胞 的 质 体 中 和 动物 细胞 的 细胞 溶胶 中 。 

胞 质 中 某 些 细胞 如 , 如 核糖 体 和 中 心 粒 ,并 没有 被 膜 包 庄 。 中 心 粒 Ccentriole) 与 细胞 的 极 
性 区 域 有 关 , 在 细胞 分 裂 的 过 程 中 ,染色 体 向 该 区 域 迁移 { 见 问题 1, 9 和 1. 41)。 这 是 动物 细 
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胞 的 特性 ,大 多 数 植物 细胞 无 此 现象 ， 中 心 粒 位 于 被 称 为 中 心 体 (centrosome) 的 无 定型 的 物 


质 团 中 。 中 心 体 也 没有 膜 。 
真 核 细胞 通常 售 有 广泛 的 由 膜 形成 的 胞 质 迷 宫 ,该 膜 系统 称 为 内 质 网 Cendoplasmic retic- 
ulum,ER)。ER 把 细胞 内 空间 进一步 分 隔 和 扩大 其 表面 积 以 利于 发 生 在 膜 上 或 跨 膜 的 特 化 


了 的 生物 化 学 反应 的 进行 。 
另外 两 个 细胞 器 是 高 尔 基体 和 滚 泡 。 高 尔 基 体 在 问题 1. 16 中 讨论 。 滚 泡 是 下 面 问题 的 


内 容 。 


淀粉 颗粒 


质 膜 一 
细胞 壁 


叶绿体 腊 


线粒体 


高 尔 基体 
核 膜 “ 一 一 2 


核 仁 





图 1- 1( 续 ) (Cc 菩 类 (Chlamydomonas reinhardi) 电 子 显 微 图 (X30 000)。 演 粉 核 是 与 某 种 
薰 娄 叶绿体 有 关 的 重 白质 区 域 , 它 也 许 是 形成 碘 水 化 合 物 存 储 形式 的 场所 ,。《 图 1- lb 和 
ti lc 击 加 利 福 尼 亚太 学 圣 选 龙 分 校 的 局 下 Palade 无 偿 提供 。) 


1. 4 有 上 膜 液 钨 存在 于 许多 真 核 细 胞 中 。 这 些 液 泡 的 功能 是 什么 ? 


细胞 核 ,线粒体 和 叶绿体 均 被 双 层 膜 包 ,然而 ,作为 局 藏 室 的 液 泡 却 只 有 单 层 的 膜 ,该 膜 
称 为 液 泡 膜 (tonoplast)。 液 泡 的 大 小 不 一 。 细 胞 内 主要 运输 太 分 子 的 较 小 的 液 泡 常 被 称 为 误 
泡 Cvesicle) 。 液 泡 来 源 于 那些 从 高 尔 基 复合 体形 成 的 较 小 的 囊 泡 的 进一步 融合 。 几 种 类 型 的 
液 泡 存在 于 各 种 各 样 的 真 核 细 胞 中 。 

当 某 些 原 生动 物 ( 单 细胞 动物 ,如 阿 米 巴 原虫 } 知 食 细 菌 或 食物 碎 必 时 在 它们 体内 就 可 形 
成 食物 液 泡 (food vacucle)。 售 有 消化 酶 的 前 坷 的 溶 酶 体 (lysosome) 存 在 于 某 些 动物 细胞 的 
细胞 质 中 ,但 不 能 把 溶 酶 体 归 为 液 泡 ， 当 一 个 食物 液 泡 与 一 个 溶 酶 体 融 合 ,前 体 酶 被 活化 并 消 
化 溶 酶 体内 的 食物 。 

当 水 中 溶解 的 物质 (溶质 ) 在 一 个 选择 性 通 透 的 膜 两 面 存 在 浓度 差 时 ,与 此 相应 ,水 (溶剂 
就 可 移动 通过 此 膜 ,此 为 渗透 (osmosis》。 许 多 植物 细胞 含有 一 个 或 多 个 液 泡 (water vacu- 
ole) 。 由 于 这 些 细胞 器 中 的 胶体 的 浓度 相当 的 高 ,因此 它 可 吸收 和 储存 水 。 水 进 人 这 些 液 泡 
内 产生 的 静水 压 ( 脱 胀 ) 挤 压 其 余 的 细胞 组 分 并 使 质 膜 靠 紧 刚 性 的 细胞 壁 ,这 就 使 植物 组 织 变 
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得 饱满 。 干 旱 失 水 植物 将 枯萎 , 若 失 水 进一步 发 展 植物 将 死亡 。 某 些 原 生动 物 可 人 富有 特 化 了 
的 水 液 泡 , 即 收缩 泡 Ccontractile vacuole)。 它 能 把 多 余 的 水 泵 出 细胞 ,以 此 保护 细胞 免 于 因 内 
部 的 渗透 压 引 起 的 像 一 个 过 度 充气 的 气球 那样 爆裂 。 


1.5 除了 质 章 以 外 ,原核 细胞 没有 其 他 脂 弄 吗 ? 


多 数 细菌 缺乏 内 部 的 腊 组 分 。 然 而 ,光合 细菌 常 含有 广泛 的 源 自 质 膜 叫 陷 的 内 部 膜 组 分 。 
在 某 些 例子 中 , 光 人 台 作 用 圳 泡 似 乎 是 从 质 膜 上 拘 下 来 形成 的 膜 包 衷 的 赛 泡 ， 人们 认为 至 少 某 
些 细菌 含有 一 个 或 多 个 这 样 的 质 膜 凹陷 , 且 细 菌 的 DNA 附着 于 此 ， 这些 膜 组 分 被 称 为 间 体 
(mesoscome)。 然 而 ,细菌 却 不 含有 像 真 核 细 胞 中 含有 的 被 双 层 膜 所 包 吉 的 那样 的 细胞 器 。 


1.6 在 各 种 类 型 细胞 中 的 DNA 分 子 ,或 大 或 小 ,或 线 状 或 环 状 , 或 常 有 或 没有 组 
蛋白 结合 ,或 客 有 必需 或 不 必需 的 信息 , 每 个 细胞 中 存在 的 持 贝 数 或 高 或 
低 。 以 这 些 原 则 为 基础 ,可 把 原核 生物 DNA 分 为 两 大 类 ,并 可 揭示 它们 在 细 
菌 细胞 中 的 位 置 。 

细菌 必要 的 遗传 信息 存在 于 被 称 为 基因 带 (genophore} 或 基因 组 的 一 个 环 状 的 DNA 分 
子 中 。 依 其 物种 , 它 一 般 编码 3000~-5000 个 基因 。 基 因 带 可 被 不 严格 地 称 为 “染色 体 ”。 在 细 
胞 准备 分 列 的 过 程 中 ,基因 带 的 拷贝 被 复制 ;因而 ,至 少 有 两 个 拷贝 一 过 性 的 存在 , 因 每 个 拷贝 
占据 细胞 体积 移 15% 一 25% ,通常 拷贝 数 不 会 超过 四 个 。 细 菌 细胞 中 被 基因 带 占据 的 区 域 称 
为 业 核 Cnucleoid) 。 类 核 与 质 膜 间 的 区 域 常 被 称 为 “细胞 质 ”。 

某 些 细菌 含有 一 个 或 多 个 (多 至 每 细胞 50 个 ) 相 当 小 (含有 一 个 至 数 百 个 基因 ) 的 被 称 为 
质粒 (plasmid) 的 环 状 DNA 分 子 {图 1- 2)。 在 多 数 的 环境 条 人 忻 下 ,质粒 所 携带 的 基因 通常 不 
是 必需 的 。 然 而 ,在 像 青 霉 素 那样 的 抗生素 存在 时 ,质粒 所 携带 的 抗 抗生素 基因 对 于 其 生存 则 
是 必需 的 。 质 粒 通常 随机 地 分 布 在 细胞 质 中 。 

细菌 的 基因 带 或 质粒 没有 组 蛋白 结合 ,但 是 ,至 少 在 某 些 种 属 的 细菌 中 其 他 类 型 的 蛋白 质 
代替 了 组 蛋白 。 


1.7 真 核 细胞 和 原核 细胞 中 的 核糖 体 有 什么 不 同 ? 


所 有 细胞 都 含有 核糖 体 结构 。 它 没有 膜 包 囊 , 但 是 , 它 可 以 与 膜 结合 ， 核 糖 体 参 与 重 白质 
的 制造 。 细菌 的 核 精 体 比 散在 真 核 细 胞 细胞 溶胶 中 的 核糖 体 要 小 些 。 但 是 ,存在 于 线粒体 和 
叶绿体 中 的 核糖 体 与 细菌 核糖 体 的 大 小 相近 。 核 糖 体 的 相似 之 处 可 作为 “个 证 据 来 支持 线 
体 和 叶绿体 是 从 原核 细胞 进化 而 来 的 学 说 (第 14 章 ) 。 

真 核 细 胞 核糖 体 与 内 质 网 关系 密切 ,在 电子 显 微 图 上 它 使 这 些 膜 呈现 颗粒 状 外 观 ,因此 ,这 
样 的 内 质 网 被 称 为 粗 面 内 质 网 (rough endoplasmic reticulum, RER)。 内 质 网 上 没有 核糖 体 的 部 
分 被 称 为 滑 面 内 质 网 (smooth endoplasmic reticulum,SER2 线粒体 和 叶绿体 含有 自己 的 小 环 状 
的 细菌 样 DNA 分 子 和 细菌 样 核 糖 体 ,用 以 制造 某 些 线粒体 和 叶绿体 蛋白质, 以 及 合成 这 些 细胞 
器 中 的 全 部 核酸 分 子 (rRNA、mRNA 和 tRNA)。 那 些 起 作用 的 而 不 被 这 些 细胞 器 DNA 所 编码 
的 蛋白 质 由 核 DNA 编码 ,并 在 细胞 质 核 精 体 上 合成 后 转运 至 线粒体 和 叶绿体 的 内 部 。 一 般 认 
为 ,线粒体 和 叶绿体 以 二 均 分 裂 的 方式 进行 繁殖 ,这 与 细菌 的 增殖 方式 极为 相像。 


1.8 与 真 核 细胞 相 比 ,细菌 是 如 何 运 动 的 ? 


对 于 具体 的 趴 核 细胞 或 多 细胞 有 机 体 在 新 的 栖息 地 中 的 散布 ,运动 性 应 是 一 个 重要 的 属 
性 。 对 子 某 种 胚胎 细胞 在 其 增殖 和 分 化 成 特殊 的 组 织 之 前 ,运动 性 也 是 必需 的 。 某 些 单 细 胞 
真 核 生 物 一 一 原生 动物 如 阿 米 巴 原 虫 一 一 以 不 断 改 变形 态 的 波动 物 团 的 方式 沿 基 面 息 行 。 我 
们 体内 的 抵御 纸 菌 或 其 他 外 来 细胞 的 某 些 白细胞 具有 与 此 相同 的 变形 移动 方式 。 在 典型 的 真 
核 细胞 质 中 存在 着 叫做 细胞 骨架 Ccytoskeletom) 的 广泛 的 蛋白 纤维 网 络 , 它 在 变形 运动 中 起 着 
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”类 核 区 域 
细胞 璧 复合 物 
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图 1-2 (a) 细 曾 细 胞 。 图 示 用 透射 电镜 观察 到 的 细 苗 中 一 些 最 常见 的 结构 。 只 有 部 分 细 苗 拥有 全 部 被 示 
以 文字 的 结构 ; Cb) 原核 细胞 的 电子 显 微 图 一 一 大 上 肠 杆 获 。( 由 耶鲁 大 学 医学 院 的 J DJamieson 无 偿 提 
供 。) 


重要 作用 。 细 胞 骨架 还 有 其 他 功能 。 它 的 一 部 分 构成 了 质 麻 的 基础 使 其 稳固 ,并 维持 真 核 细 
胞 的 外 形 。 肌 动 蛋白 纤维 、 微 管 和 中 等 纤维 是 细胞 骨架 蛋白 结构 的 一 部 分 。 肌 动 蛋白 和 肌 球 
蛋白 在 肌 细 胞 的 收缩 过 程 中 起 重要 的 作用 。 多 数 细菌 ,植物 和 真菌 细胞 被 坚硬 的 细胞 璧 所 包 
于 ,这 就 限制 了 其 变形 运动 。 细菌 没有 与 细胞 骨架 相应 的 结构 ,因而 ,即使 它 没有 细胞 璧 , 它 也 
不 能 做 变形 运动 。 事 实 上 多 数 细菌 是 不 能 运动 的 。 那 些 能 运动 的 细菌 通常 是 被 一 个 或 多 个 像 
头发 样 的 附属 肢体 所 驱动 的 。 该 附属 肢体 称 为 靶 毛 (flagella, 单 数 为 flagellum), 它 起 源 于 质 
看 并 可 像 螺旋 桨 那样 转动 。 这 些 细 丝 由 鞭毛 蛋白 构成 ， 某 些 真 核 细胞 具有 的 由 质 认 形 成 的 细 
长 的 伸展 部 分 也 称 为 茸毛 ,但 是 ,它们 是 由 被 称 为 微 管 看 自 (tubujin)(e 和 用 的 其 他 蛋白 质 所 
构成 的 征管 集 束 而 组 成 的 。 真 核 细胞 的 业 毛 (如 精子 尾部 ) 以 准 正弦 波 的 方式 前 后 守 曲 。 真 核 
细胞 的 纤毛 (cilia, 单 数 为 cilium) 在 结构 上 类 似 于 鞭毛 ,但 是 ,更 短 \ 更 多 ,更 硬 。 纤毛 也 像 鞭 毛 
那样 前 后 扎 动 , 且 通 常 如 波浪 般 协 调 一 致 。 | 
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1.9 除了 由 不 同 的 蛋白 质 构 成 以 外 , 真 核 细 胞 与 细菌 的 车 毛 有 何不 同 ? 


与 细菌 车 毛 不 同 , 真 核 细胞 里 毛 的 形成 不 是 来 源 于 质 膜 ,而 是 源 自 细胞 质 中 的 基体 (basai 
body 或 kinetosome) 。 每 一 真 核 细胞 的 鞭毛 由 微 管束 组 成 。 这 些 两 个 一 组 的 九 组 微 管 肝 绕 着 
一 对 中 心 微 管 进 行 排列 5 图 1-3) ,基体 由 三 个 一 组 的 九 组 微 管 围绕 着 一 个 没有 微 管 的 中 心 


(a) 





(tb) 

图 1-3 (a) 纤 所 和 鞠 毛 的 横 截 面 。 每 一 结构 有 九 个 微 管 对 排 成 环 状 团 绕 着 -对 单 体 
的 微 管 ,并 与 有 助 于 这 些 结构 运动 的 数 种 其 他 蛋白 质 ( 如 微 管 连 接 蛋 白 和 动力 蛋白 ) 组 
全 在 一 起 。( 经 人 驳 许 摘自 Schaum's Outline of Theory and Problerns of Biochemistry， 
P. WW. Kuchel, G, B，Ralston, et al. ，MecGraw-Hill, 1988,。) (b) 原 生动 物 Euplotes 
patella 纤毛 和 基体 切片 的 电子 旺 徽 图 、[ 由 1 下 Reth 博 十 无偿 握 供 ,Experimental 


Cell Research (Sup, 5) ，573 一 585，1958。] 


分 子 和 细胞 生物 学 








(©) EE EF 2 六 ! .A 


图 1-3( 续 ) 〈c 昨 蚂 成 熟 过程 中 的 精细 胞 电子 旺 微 图 。 尾 毕 正在 核 边缘 的 一 个 中 心 
体 中 形成 (长 方 框 部 分 )。( 引 自 A Scope Monograph on Cytology, 1965, The Upjohn 
Company，Kalamazoo, Michigan; 由 T，N，Tahmisian 博士 ,R. 1、Devine 厂 士 无 偿 提 
供 。》 


核 排列 构成 。 中 心 粒 一 一 存在 于 中 心 体 中 并 与 细胞 分 裂 有 关 一 一 与 基体 有 着 相同 的 基本 结构 
《并 且 , 它 们 确 可 相互 转换 )。 一 般 认 为 ， 纤毛 和 更 毛 运动 的 分 子 基础 是 微 管 以 类 似 于 肌 细 胞 收 
缩 过 程 中 肌 动 虱 白 和 肌 球 蛋白 的 行为 方式 进行 的 相互 滑动 一 个 名 为 动力 蛋白 (dynein) 的 蛋 
白质 复合 物 以 分 子 内 循环 往 复 的 构象 变化 来 驱动 真 核 细 胞 鞭毛 的 滑动 装置 。 动力 蛋白 还 具有 
裂解 (通过 水 解 作用 ) 高 能 分 子 三 磷酸 腺 普 (adenosine triphosphate, ATP) 的 ATP 酶 的 活性 。 
因此 , 它 能 获取 驱动 真 核 细 胞 欧 毛 和 纤毛 所 需 的 能 量 . 

胃 外 , 像 螺旋 桨 样 转动 的 真 核 细 胞 车 毛 也 可 由 氨 离 子 (H+ ) 或 钠 离 子 (Na+ ) 的 跨 质 膜 运动 
所 驱动。 把 这 些 离子 察 集 在 膜 的 一 侧 需 消耗 能 量 ( 如 ATP 的 水 解 》 ,这 很 可 能 与 主动 转运 (ac- 
tive transport) 有 关 。 如 此 ,离子 浓度 梯度 形成 了 电压 能 ， 该 能 量 可 通过 打开 膜 上 的 离子 通道 
使 膜 电 位 去 极 化 ;并 允许 离子 向 低 离 子 浓度 区 域 扩散 ,这 是 一 个 被 称 为 被 动 转运 (passive 
transport} 的 过 程 。 


1. 10 除了 阁 毛 细菌 还 有 什么 其 他 的 附属 肢体 ? 


茶 些 细菌 具有 长 的 中 空 管状 的 由 菌 毛 蛋 白 构成 的 菌 毛 Cpili, 单数 为 pilus; 或 fimbriae, 单 
数 为 fimbria) 。 这 些 结构 对 运动 没有 贡献 ,而 有 助 于 细菌 的 附着 。 菌 毛 中 的 一 类 ,性 菌 毛 , 与 
不 同 交配 型 的 细胞 结合 ,并 有 利 子 从 供 体 细胞 到 受 体 细胞 的 DNA 的 接合 转移 ( 见 第 7 章 )。 


i. 11 檀 物 与 动物 细胞 的 主要 差别 之 一 是 植物 (和 真菌 ) 细 胞 有 细 旋 壁 , 而 动物 细 
胞 则 没有 细胞 壁 。 在 质 膜 外 ,细菌 是 否 有 细胞 壁 或 其 他 细胞 外 结构 9 


几乎 所 有 的 细菌 (支原体 除外 ) 都 有 坚硬 的 细胞 壁 包 绕 着 质 腊 ,但 是 ,其 结构 与 化 学 组 成 与 
真 核 细胞 壁 不 同 ( 见 第 2 章 )。 某 些 细菌 含有 包 豆 着 细胞 壁 的 由 多 肽 或 多 糖 构成 的 昔 液 质 的 或 
胶 样 的 获 膜 (capsule)。 这 些 英 膜 可 保护 细菌 免 章 捕食 性 细胞 的 侵袭 ,并 可 促进 细胞 之 间 和 细 
胸 与 其 他 多 种 物质 的 吸附 。 由 纺 绕 的 多 糖 纤维 构成 的 糖 草 (glycocalyx) 可 从 某 些 细菌 细胞 表 
而 突出 伸展 ,并 具有 芋 蜡 同样 的 功能 。 多 数 真 核 细胞 也 有 覆盖 在 细胞 表面 的 糖 苯 , 它 在 特殊 组 
织 形成 过 程 中 可 促进 细胞 的 坟 附 。 存 这 种 凝聚 体 周围 , 某 个 系列 或 某 一 类 群 的 细菌 可 分 泌 一 
种 矿 的 多 糖精 作为 一 个 额外 的 保护 层 。 


1. 12 ”线粒体 的 结构 与 功能 。 
除了 极 罕见 的 例外 ,所 有 的 真 核 细胞 都 含有 名 为 线粒体 的 被 膜 包 囊 的 细胞 器 (图 1 - 4)， 
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其 中 含有 与 电子 和 质子 ( 氢 离 子 ) 运 输 以 及 ATP 合成 有 关 的 酶 类 。 因 ATP 是 细胞 内 能 量 转 
换 的 主要 的 流通 载体 ,所 以 ,线粒体 被 称 为 细胞 的 “能 量 工厂 "线粒体 有 两 层 膜 。 外 膜 含 有 名 
为 孔 蛋 白 (porin) 的 蛋白 质 , 它 介 许 相对 分 子 质 量 高 达 10 000 的 大 分 子 通 过 。 内 膜 的 通 透 性 较 
差 。 内 膜 向 基质 Cmatrix) 内 或 中 心 空间 突出 并 内 折 形 成 峭 Ccristae)。 这 些 请 增加 了 依赖 于 跨 
博 质 子 梯度 形成 而 进行 反应 的 表面 积 ,并 且 ,这 些 请 是 呼吸 酶 作用 及 ATP 产生 的 场所 。 与 细 


DNA 核糖 体 堪 基质 


腊 间 腔 


(a) 


小 泡 





(b) 


图 1-4 (a) 线 藉 体 图 , 示 内 膜 叫 防 ( 称 为 晓 ) ,多 拷贝 DNA 赴 因 带 和 和 核糖 体 。( 既 允许 选 自 Mierobiolo- 
gy; RJ Cano 和 J]. S Colome，West Publishing Company,1989。)(b) 胰 腺 腺 泡 细 胞 中 的 线粒体 电子 旺 
微 图 6(X70 000)。《 由 加 利 福 尼 亚 大 学 圣 选 总 分 校 G，E Palade 无 偿 提供 .) 
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菌 不 同 , 真 核 细 胞 呼吸 酶 类 与 质 膜 无 关 。 (与 真 核 细胞 线粒体 不 同 ,原核 细胞 的 呼吸 酶 类 并 没 
有 内 膜 将 其 隔离 .线粒体 含有 与 细菌 基因 带 相 估 药 多 拷贝 环 状 DNA 分 子 , 它 也 含有 细菌 样 
的 核糖 体 ,以 此 来 生产 某 些 由 线粒体 DNA 所 编码 的 自身 和 蛋白质 。 


1. 13 什么 是 光合 作用 ,及 其 在 细胞 中 的 什么 场所 进行 ? 


光合 作用 是 把 光 能 转化 成 ATP 化 学 键 能 的 过 程 ;进而 ,ATP 可 被 用 来 把 二 氧化 碳 (CO: ) 
和 水 (HsO 〇 ) 转 化 成 碳水 化 合 物 (如 糖 和 淀粉 。 这 主要 发 生 在 多 细胞 绿色 植物 . 单 细胞 藻类 和 
蓝藻 细菌 中 。 在 真 核 生 物 中 ,这 个 过 程 被 限制 在 各 为 叶绿体 的 膜 包 庄 的 细胞 器 中 。 在 蓝藻 细 
菌 中 ,光合 作用 发 生 在 由 质 膜 四 陷 形成 的 扁平 襄 ( 类 可 体 ) 中 ，。 


1. 14 ”叶绿体 的 结构 


线粒体 和 叶绿体 均 被 内 膜 和 外 膜 所 包 衰 , 但 是 ,时 绿 体 还 含有 一 个 名 为 类 误 体 (thylakoid)》 
的 额外 的 内 部 的 膜 系统 (图 1 - 5)。 叶 绿 体 含有 细菌 样 的 环 状 的 染色 体 , 以 及 合成 叶绿体 
DNA 所 规定 的 蛋白 质 的 细菌 样 的 核糖 体 。 一 般 认为 ,叶绿体 以 二 分 分 裂 的 方式 进行 增 获 , 但 
是 ,由 于 核 基 因 对 于 这 个 过 程 是 必需 的 ,在 细胞 外 ,它们 并 不 如 此 。 另 外 的 事实 是 ,线粒体 和 叶 
绿 体 在 细胞 中 通常 没有 固定 的 位 置 ,它们 依 细胞 骨架 的 活动 而 被 迁移 ， 
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图 1-5 (叶绿体 图 。 图 中 没有 显示 基质 中 存在 的 多 拷 反 DNA 分 子 和 核糖 体 。 


扁平 的 守 状 的 类 训 体 含有 叶 绿 之. 酶 和 其 他 光合 作用 合成 ATP 所 需 的 分 子 。 在 某 些 叶 
绿 体 中 , 盘 状 的 类 哥 体 像 硬 币 那 样 伙 在 一 起 形成 基 粒 (grana, 单数 为 granum)。 叶 绿 体 中 在 类 
赛 体 和 叶绿体 内 膜 闻 的 部 分 为 基质 ， 在 这 个 空间 里 可 进行 CO 和 碳 的 固定 (从 无 机 CO, 向 有 
机 糖 的 转化 )。 

1.15 ”从 每 个 细胞 中 细胞 器 的 数量 ,每 个 细胞 器 中 PNA 分 子 的 数量 以 及 它们 各 自 
的 DNA 分 子 的 大 小 ,来 比较 线粒体 和 叶绿体 。 

依 其 物种 不 同 及 同 物 种 不 同 的 组 织 ,每 个 细胞 线粒体 和 叶绿体 药 数 量变 化 很 大 。 

it 例 1.1 


单 细胞 藻类 的 衣 藻 只 含有 一 个 标 形 的 叶绿体 ,而 开花 被 物 的 一 个 叶 细 胞 含有 50 多 个 卯 形 
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的 叶绿体 。 线 粒 体 和 细胞 体积 的 比例 与 细胞 的 氧化 代谢 率 查 接 相 关 。 多 数 真 核 细胞 含有 几 百 
个 细 长 ( 常 为 香肠 形状 的 ) 线 粒 体 。 


除了 菜 些 藻类 和 原生 动物 的 非 环 状 线粒体 基因 组 以 外 ,所 有 的 线粒体 基因 组 均 由 一 个 环 
状 的 双 链 的 DNA 分 子 构 成 。 所 有 的 叶绿体 和 线粒体 常 含有 其 基因 组 的 多 个 拷贝 。 这 些 基因 
组 位 于 叶绿体 和 线粒体 的 基质 中 。 

EF 例 1.2 


在 这 些 细胞 器 中 DNA 分 子 的 教 量 没有 太 多 不 同 。 玉 米 的 每 个 叶绿体 中 约 有 20~40 椒 
DNA 分 子 。 四 足 的 青 椎 动物 每 个 线粒体 中 一 般 含有 5~10 个 DNA 分 子 。 





1- 5 续 ) (bb) 部 分 叶肉 细胞 的 叶绿体 的 雏 剖 面 电 子 显 微 图 。 紧 密 压 在 一 起 的 片 状 区 域 , 即 基 粒 ,是 质 
体 含 有 叶绿素 的 部 位 。 


DNA 亚 单位 ( 称 为 碱 基 对 ) 的 数量 常 被 用 来 表示 一 个 DNA 分 子 的 大 小 (长 度 )。 多 数 植 
物 叶绿体 DNA(tctDNAD) 分 子 (2X105 bp) 约 比 典型 的 细 苗 基因 组 小 10 一 20 倍 ( 如 肠 内 细菌 大 
肠 杆 菌 基因 组 为 4X10* bp) ,但 是 ,ctDNA 要 比 许多 动物 线粒体 基因 组 mtDNA)(2X 10! bp) 
大 10 售 左右 。 


s J]* 
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植物 中 叶绿体 基因 组 的 大 小 变化 不 大 。 同 样 ,在 不 间 种 的 动物 中 ,线粒体 基因 组 大 小 的 变 
化 也 较 小 。 然 而 , 维 管 植物 线粒体 基因 组 更 大 旦 更 富 于 变化 , 它 可 以 比 多 数 动物 的 线粒体 基因 
组 大 10~125 倍 。 植 物 mtDNA 表 观 复杂 程度 在 某 种 程度 上 依赖 于 产生 与 完整 的 “ 主 ” 基 因 组 
间 时 存在 于 相同 线粒体 中 的 亚 基 因 组 环 状 分 子 的 重组 事件 ， 





图 1- 5( 续 ) 《c 比 图 1- 5b 放 大 倍数 更 高 的 电子 显 微 图 ,清楚 地 显示 基 粒 被 
似 在 一 起 。 基 粒 生 片 的 可 变 的 不 延明 性 可 能 由 脂 质 、 蛋 白质 和 叶绿素 等 大 分 
子 组 合 结构 所 形成 。 


1. 16 ”在 真 核 细胞 中 合成 的 某 些 蛋白 质 可 被 运输 到 特定 的 位 置 。 蛋 白质 如 何 准 
确 地 寻找 目标 ? ， 


在 真 核 细胞 中 ,细胞 质 中 的 膜 系 统 担任 这 种 复杂 的 工作 :修饰 特殊 的 蛋白 质 [ 如 加 上 一 个 
或 多 个 糖 , 即 糖 基 化 (glycosylation) 过 程 ], 为 了 特定 的 目的 地 对 它们 进行 标记 ,以 及 为 了 在 细 
胞 内 运输 和 为 了 从 细胞 释放 出 去 向 质 膜 运 输 而 把 它们 包 囊 进 囊 泡 。 在 蛋白 质 上 的 某 些 碳水 化 
合 物 标记 可 指引 它们 通过 高 尔 基 复合 体 [(Golgi complex)( 也 称 为 高 尔 基 器 或 高 尔 基体 ; 在 植 
物 中 也 称 为 分 散 离 尔 基体 或 网 体 (dictyosome) ;图 1 - 1)J 和 (或 ) 到 它们 的 目标 细胞 器 。 高 尔 
基 复 合体 由 紧密 释 在 一 起 的 扁平 的 膜 状 囊 [ 请 泡 (cisternae)] 和 小 的 图 形 的 赛 泡 构成 。 它 的 功 
能 是 聚集 .隔离 .修饰 以 及 为 刚刚 在 内 质 网 中 合成 的 蛋白 质 和 册 质 指引 目的 地 。 从 组 胞 分 泌 许 
多 蛋白 质 并 被 装 人 分 刻 囊 泡 的 过 程 也 发 生 在 高 尔 基 复合 体 中 。 在 与 粗 面 内 质 网 (RER) 相 连 
的 核糖 体 上 合成 的 蛋白 质 可 直接 进入 内 质 网 腔 。 虽然 内 质 网 的 膜 与 核 腊 相连 ,但 是 ,进入 内 质 
网 腔 的 重 白质 并 不 扩散 进 人 细胞 核 。 以 细胞 膜 为 目的 地 的 蛋白 质 通 常 在 高 尔 直 复合 体 中 被 装 
且 质 琳 泡 。 进 而 ,这 些 赛 泡 被 细胞 骨架 纤维 运输 到 质 膜 。 在 那里 两 个 膜 发 生 柄 合 。 如 果 这 
些 蛋 白质 在 囊 渔 中 是 游离 的 ,它们 就 被 释放 到 细胞 外 [ 胞 时 作用 (excytosis)]。 这 个 过 程 反 转 
[ 胞 香 作 用 (endocytosis)], 可 以 把 细胞 外 的 物质 带 入 细胞 内 的 食物 液 泡 。 含 有 消化 酶 的 赛 泡 
( 深 酶 体 ) 可 被 细胞 骨架 运 至 食物 液 泡 。 两 个 讲 泡 的 融合 可 形成 吞 哄 溶 酶 体 ,在 其 中 ,外 来 组 分 
被 消化 。 
细菌 不 全 高 尔 基体 , 且 很 少 有 细菌 伟 有 使 蛋白 质 糖 基 化 的 栈 。 分 泌 到 细菌 细胞 外 的 蛋白 
质 通常 是 在 质 膜 上 的 核糖 体 上 合成 ,并 且 ,它们 可 以 挤 出 细胞 腊 。 
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代 谢 
1.17 ”细胞 利用 哪 两 类 主要 的 碳 源 来 合成 它们 自己 的 有 机 分 子 ? 


细胞 可 利用 的 两 类 主要 的 秦 源 是 ;由 复 厅 的 有 机 化 合 物 ,如 糖 和 氨基 酸 ; 避 单 碳 北 谷物 ,如 
二 氧化 碳 (CO;) 或 甲烷 (CH,)，。 


1. 18 ”以 其 利用 的 碳 源 ,把 细胞 划分 为 两 类 最 广泛 的 类 型 。 


利用 CO 作为 其 惟一 砚 源 的 细 胸 是 自 养 生物 (autotroph) 。 与 此 相应 ,需要 复杂 有 例 化 合 
物 ( 通 常 来 自 其 他 生命 形式 , 活 的 或 死 的 ?的 细胞 是 异 养 生物 (heterotroph) 。 


1. 19 细胞 能 从 光 或 化 学 化 合 物 获得 能 量 。 基 于 其 利用 的 能 源 , 把 细胞 分 为 两 
类 。 
从 光 获 得 其 能 量 的 有 机体 称 为 光 养 生物 (phtotroph) ,而 从 化 学 化 合 物 获得 其 能 量 的 有 机 
体 称 为 化 能 营养 生物 (chemorropb) 。 


1. 20 若 把 能 量 和 碳 源 共同 考虑 ,大 多 数 有 机 体 可 归 为 四 种 类 型 中 的 一 种 :光合 
自 养生 物 ,光合 异 养生 物 , 化 能 自 养生 物 和 化 能 异 养 生物 。 至 此 讨论 两 种 
自 养 细胞 。 

化 能 自 养 (chemoautotropPhic) 细 胞 氧化 那些 被 还 原 的 无 机 分 子 , 如 HzS.SNHS .Ha Fe 。 

由 此 获得 的 能 量 和 电子 被 用 于 还 原 GO: ,如 此 可 为 合成 细胞 自己 的 有 机 分 子 提供 碳 骨 架 , 并 可 

为 需 能 [ 豚 能 (endergonic)] 的 反应 提供 驱动 力 。 只 有 少数 现 有 的 ( 尚 存 的 ) 细 菌 家 族 千 化 能 自 

养 方式 生存 。 

现在 生命 自 养 方式 最 大 的 群体 包括 光 能 自 养 Cphotoautotrophic) 植 物 ,藻类 和 蓝藻 细菌 。 

这 些 有 机 体能 把 太阳 光 的 能 量 转 化 成 化 学 键 中 的 能 量 。 它 们 从 空气 中 获得 无 机 COs 以 及 从 

土壤 和 水 环境 中 获得 水 和 矿物 质 ,并 通过 光合 作用 以 CO: 来 制造 有 机 化 合 物 ( 团 夏 作 用 )。 


1.21 以 什么 为 基础 来 区 分 两 类 异 养生 物 细胞 ? 


有 - - 些 光 合 有 机 体 ( 如 紫 硫磺 细菌 ) 是 以 CO: 以 外 的 化 合 物 作为 碳 源 ,被 光合 异 养生 物 
{photoheterotroph) 利 用 的 绝 大 多 数 有 机 物质 是 从 琵 的 有 机 栖 获 得 的 。 

绝 大 多 数 牺 种 (包括 动物 .真菌 和 大 多数 细菌 ) 是 化 能 异 养生 物 (chermnoheterotreph) , 因 
而 ,它们 需要 以 有 机 化 合 物 作为 碳 的 来 源 。 在 特殊 的 环境 下 ,有 一 些 有 机 体 可 寻 为 上 述 分 类 中 
的 多 种 类 型 中 。 例 如 ,在 缺乏 阳光 的 情况 下 ,许多 交合 车 类 可 具有 化 能 措 养生 物 的 功能 。 


1. 22 ”对 于 化 能 异 养生 物 , 有 两 种 类 型 的 呼吸 作用 :才气 和 厌 氧 。 呼 吸 的 定义 及 
其 呼吸 的 必要 条 件 来 划分 的 三 类 化 能 异 养 生物 。 


呼吸 必用 (respiration) 小 及 到 用 机 和 无 机 分 子 的 氧化 必用 和 通过 电子 传递 系统 传递 电子 
对 5 和 和 氢 离 子 或 质子 ) 而 引起 的 高 能 分 子 ( 如 ATP)? 的 生成 ,以 及 这 些 电 子 向 无 机 电子 受 体 的 传 
送 。 当 末端 电子 受 体 是 分 子 氧 时 称 为 霸 氧 呼 豚 (aerobic respiration); 当 末 端 电 子 受 体 不 是 氧 
而 是 其 他 无 机 分 子 ( 如 硫酸 盐 或 硝酸 盐 ) 时 称 为 大 氧 呼 豚 (anaerobic respiration)。 

某 些 以 有 机 分 子 和 无 机 分 子 为 其 末端 电子 受 体 的 绝对 ( 专 一 性 } 厌 氧 Lstrict (obligate) 
anaerobic | 微生物 ,在 有 氧 存在 的 环境 中 不 能 生存 。 肉 毒 杆 菌 是 专 一 性 的 厌 氧 项 , 它 可 产生 致 
命 的 引起 “食物 中 毒 * 的 考察 , 即 人 们 熟知 的 肉 毒 毒素 。 

兼 性 厌 氧 苦 (facultative anaerobe) 能 利用 氧 或 有 机 分 子 作为 末端 电子 受 体 。 例 如 , 苹 苹 在 
氧 的 存在 于 可 通过 代谢 葡萄 精 生 成 CO, 和 HO, 然 而 ,在 氧 不 人 荐 存 时 . 它 可 生成 CO, 各 个 还 原 
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的 有 机 分 闻 ( 如 乙醇 )。 
多 数 动物 (除了 -小 部 分 单 细胞 的 原生 动物 ) 是 专 一 性 需 乞 生 物 (obligate aerobe) ,也 就 是 
涪 它 们 在 缺 氧 的 坏 境 中 不 能 生存 。 
1.23” 腺 苔 三 磷酸 (ATP) 在 生物 能 学 中 是 一 个 关键 分 子 ,细胞 可 从 两 个 途径 合 
它 。 


ATP 可 通过 底 物 术 平 侠 酸 化 和 氧化 雁 化 由 及 蔡 二 磷酸 ‘tADP) 生 成 。 底 物 水 平 磷酸 化 
(substrate-level bphosphorylation) 是 由 酶 介 导 的 一 个 磷酸 基 团 从 一 个 已 被 磷 酸 化 的 有 机 分 于 
《如 二 磷酸 甘油 酸 ) 向 ADP 转移 来 合成 ATP 的 过 程 。 这 个 过 程 不 出 氧 。 

当 分 子 被 氧化 ,出 电子 通过 电子 传递 系统 传递 而 产生 能 量 ; 调 产生 的 大 部 分 能 嚼 被 用 于 腺 
芽 二 磷酸 (ADP) 的 磷酸 化 来 生产 ATP, 这 个 过 程 称 为 氧化 磷酸 化 (oxidative phosphoryla- 
tion) 。 一 个 分 子 或 原子 失去 电子 称 为 被 氧化 (oxidized), 而 当 它 得 到 电子 称 为 被 还 原 (re- 
duced) 。 辅酶 (图 11 -4) ,如 黄 素 腺 呆 叭 二 核 件 酚 (FAD) 和 尼克 酰胺 腺 呆 险 二 核 萌 酸 (NAD) 起 
到 电子 传递 载体 的 作用 ,它们 与 各 为 细胞 色素 Ccytochrome) 的 会 铁 江 和 白 共 同 构成 了 电子 传递 
链 (electron transport chain)。 在 一 系列 偶 联 的 氧化 还 原 反 应 沿 着 膜 上 的 运载 分 子 传递 来 和 白 
氧 原子 的 电子 。 在 线粒体 电子 级 联 三 个 氧化 还 原 步骤 中 ,每 一 个 步骤 的 大 部 分 能 差 被 用 于 合 
成 ATP; 其 余 以 热 的 形式 释放 。 令 是 气 离 子 和 电子 的 最 终 爱 体 ;水 是 这 个 电子 级 联 的 副产品 。 

光合 磷酸 化 (photophosphorylation) 也 可 通过 氧化 磷酸 化 合成 ATP, 但 是 ,其 所 使 用 的 能 
量 是 来 自 太 阳光 而 不 是 有 机 分 子 的 降解 。 该 过 程 的 内 容 见 问题 1. 30 和 1. 31。 


1.24 ”什么 是 糖 酵 解 4 


糖 醇 解 (glycolysis; 也 称 为 Embden-Meyerhof 途径 ;图 1 - 6) 是 所 有 细胞 中 最 普遍 的 过 程 。 
在 糖 酵 解 中 ,在 厌 氨 的 条 件 下 六 碳 的 简 萄 糖 在 细胞 溶胶 中 通过 一 系列 酶 促 催化 步 又 被 转化 成 
两 个 分 子 的 含 三 个 优 原 子 的 化 合 物 , 即 丙酮 酸 。 在 糖 酵 解 的 开始 阶段 销 耗 两 分 子 ATP, 而 在 
后 续 阶 段 通过 底 物 水 平 三 酸化 可 产生 另外 四 分 子 ATP。 因 此 ,通过 精 酵 解 每 分 子 葡 萄 糖 净 生 
成 两 分 于 ATP。 分 解 葡 萄 糖 的 其 他 途径 (如 成 糖 碰 酸 券 路 ) 也 是 存在 的 ,但 本 书 不 作 讨论 ， 


1.25 什么 是 发 酝 ? 


发 酝 (fermentation) 是 发 生 在 细胞 洲 胶 中 的 不 依赖 分 子 氧 ( 它 利用 有 机 分 于 作为 其 终 末 电 
子 受 体 ) 的 过 程 。 像 释放 二 氧化 碳 和 分 子 毛 (气体) 那样 ,发 酵 可 释放 出 一 些 有 机 分 子 ‘ 如 强酸 、 
甲酸 .乙酸 ,下 珀 辽 、J」 瞬 或 两 酸 等 有 机 酸 类 利 Z 醇 、 丁 醇 或 丙 队 等 醇 类 ) 和 无 机 分 子 。 在 糖 醇 
解 中 ,一 分 子 的 葡萄 糖 被 转化 成 两 分 子 的 丙酮 酸 。 每 一 发 醇 途 径 起 始 于 丙酮 酸 并 可 产生 一 类 
或 获 类 上 述 的 终 产物 ,而 既 不 洪 耗 也 不 生成 ATP 分 子 ， 就 细胞 而 言 , 这 些 终 产 物 也 许 是 “ 废 
物 ”, 但 它们 大 部 分 是 有 商业 价值 的 。 然 而 , 当 利 用 氢 进 行 有 氧 呼吸 时 ,发 酵 过 程 基本 上 停止 , 葡 
欧 糖 的 消耗 下 降 , 并 且 酸 各 /或 醇 的 生成 被 抑制 。 这 个 现象 称 为 巴 斯 德 效应 (Pasteur effect)。 


1. 26 ”有 和 氧 呼吸 是 在 哪里 发 生 以 及 是 如 何 进 行 的 ? 


若 存在 可 利用 的 氢 ,元 酮 酸 ( 源 自 细 胞 洲 胶 中 的 糖 酵 解 ) 便 进 人 线粒体 被 酶 催化 (氧化 脱羧 
作用 ) 转 变 成 乙酰 辅酶 A( 乙 酰 CoA; 网 14 - 4) 和 二 氧化 吏 。 在 线粒体 的 基质 中 或 原核 细胞 的 
细 脂 溶胶 中 ,乙酰 CoA 的 两 个 碳 的 乙酰 单元 进入 一 组 酶 促 反 应 的 循环 。 这 个 循环 称 为 Krebs 
循环 ,或 三 搜 酸 狮 环 (tricarboxylie acid cycle, TCA) ,或 柠檬 酸 循 环 (citric acid cycle)。 和 NADT 
和 FAD( 图 14- 4) 是 两 个 主要 的 申 子 载体 ( 受 体 )。 在 底 物 被 氧化 的 过 程 中 ,NAD 接受 两 个 
电子 利 一 个 所 离子 (相当 于 一 个 氧 负离子 ), 使 这 个 载体 变 成 还 原形 式 .NADH。 同 样 ,FAD 的 
还 原形 式 是 FADHs ，Krebs 循环 完整 的 一 图 产生 三 分 子 NADH , 两 分 子 CO 和 一 分 于 的 
FADH:。 来 自 NADH 和 FADH; 的 电子 和 氢 离 子 被 转移 到 线粒体 内 膜 ( 风 ) 中 的 电子 运输 链 
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上 。 原核 细胞 的 电子 载体 存在 于 质 腊 中。 这 些 链 由 一 系列 蛋白 质 ( 如 售 铁 的 细胞 色素 ) 构 成 。 
这 些 蛋 白质 首先 作为 电子 受 体 ,而 后 ,又 作为 链 中 下 -个 复合 物 电 子供 体 。 这 种 系列 的 氧化 还 
原 偶 联 节 终 把 电子 和 和 氢 离 子 传递 给 氧 形成 终 产 物 一 - 水 。 浩 普 这 些 途 径 , 以 氧化 磷酸 化 的 方 
式 , 从 ADP 人 台 成 了 若干 分 子 的 ATP。 





ADP+P! 


底 物 水 平 三 酸化 








ATP 





NADH 上 殿 式 的 
还 原 能 


氧化 磷酸 化 
4DP+Pi 一 一 ATP 


图 1-6 化 学 异 养 代谢 。 
每 分 子 葡萄 精通 过 氧化 呼吸 产生 的 兆 能 量 可 高 达 38 分 子 A IEP( 通 过 底 物 水 平 的 磷酸 化 ， 
在 糖 酵 解 和 Krebs 循环 各 产生 2 个 ;通过 电子 运输 链 的 氧化 磷酸 化 产生 34 个 )。 一 分 子 葡萄 


糖 有 氧 呼 吸 的 实质 内 容 被 归纳 如 下 ，: 
Cs Hiz Os +60s—>6C0; 十 6H:O 


这 个 方程 式 的 反 庙 即 为 光合 作用 的 实质 内 容 ( 稍 后 讨论 )。 


1.27 什么 是 化 学 渗透 假说 ? 
根据 化 学 滩 透 假说 (chemiosmotic hypothesis), 当 电子 和 和 氨 离 子 被 与 腊 有 关 的 电子 运输 
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系统 分 开 时 营养 素 中 的 能 县 或 光 能 就 被 细胞 存储 起 来 。 在 膜 (如 线粒体 内 膜 ) 的 一 侧 存 在 的 过 
高 的 氮 离 子 浓度 可 形成 一 个 被 称 为 质子 驱动 力 (proton motive force,PMF} 的 电位 或 电压 ,在 
ATP 合成 酶 (ATP synthetase,ATPases) 的 催化 下 它 能 驱动 ATP 的 合成 。AATP 合成 酶 是 跨 
瞳 的 通道 蛋白 . 它 引 导 离 子 通过 脏 来 亚 动 从 ADP 和 无 机 磷 (Pi) 合 成 ATP。 


1. 28 什么 是 化 学 自 养 代谢 的 主要 特征 ? 


化 学 自 养 细胞 通过 对 还 原型 的 无 机 分 子 ( 如 镀 离 子 .硫化 氨 . 分 子 氢 ,. 铁 离子 . 亚 硝 酸根 或 
蔓 ? 的 氧化 来 获得 它们 能 量 。 它 们 通过 一 个 电子 运输 系统 把 产生 的 电子 和 氢 离 子 进行 传递 ,并 
形成 膜 电 位 。 通 过 和 氧化 磷酸 化 该 电动 势 可 合成 ATP。 例 如 , 亚 硝 化 单 胞 菌 属 细 菌 是 专 性 需 氧 
化 学 日 养生 物 ,它们 通过 氧化 链 离 子 生成 亚 硝酸 根 的 过 程 获得 能 量 。 氧 是 电子 和 和 氢 离 子 的 最 
终 受 体 , 它 被 还 原形 成 水 。 


1.29 什么 是 光 养 代谢 的 主要 特征 ?9 


多 数 光 养 细胞 通过 利用 光 能 氧化 叶绿素 ( 镜 趾 啉 分 子 ) 来 获得 电子 。 来 自 叶绿素 激发 态 的 
电子 通过 电子 运输 系统 传递 并 形成 腊 电 位 电动势 )。 在 ATP 合成 酶 作用 下 , 当 氢 离子 通过 
该 酶 传递 ,由 腺 苷 二 磷酸 (ADP) 的 磷酸 化 合成 ATP; 同 时 ,电动 势 被 消耗 。 光 合 磷 酸化 或 为 循 
环 ,或 为 非 循环 。 


1. 30 ”循环 的 光合 磷酸 化 如 何 完成 ? 


大 氧 的 绿 歼 细 菌 利用 光 能 通过 循环 光合 磷酸 化 作用 (Ccyclic photophosphorylatiom) (图 1- 
7) ,使 ADP 磷酸 化 生成 ATP。 当 一 组 被 称 为 光 系 统 1 (photosystem ] ,PST ) 的 色素 吸收 光 
能 时 ,在 名 为 禁 醒 (quinone) 的 电子 受 体 爷 获 前 ,来 自 PSI 的 电子 被 驱 至 一 个 更 高 的 能 态 , 然 
后 ,传递 给 一 个 运输 系统 ,通过 产生 膜 电动 势 促进 ATP 的 合成 。 低 能 电子 从 运输 系统 返回 使 
氧化 型 的 细 苗 叶绿素 发 生还 原 反应 ,使 它 加 至 其 最 初 的 状态 ,因此 ,通过 再 吸收 光子 它 可 被 再 
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图 1-7 和 容 大 氢 光 合 细菌 中 存在 著 循 环 的 光合 磷酸 化 作用 。 实 线 党 头 表示 生成 ATP 的 循环 途径 .虚线 
箭头 表示 NADP'! 还 原 的 选择 途径 。e 代表 电子 。 


当 一 个 厌 氧 光合 细 苦 含有 充足 的 ATP, 高 能 电子 能 绕 过 电子 运输 系统 转 至 氧化 型 的 尼克 
栈 腕 腺 味 叭 二 核 苷 酸 磷酸 (NADP ) ,形成 还 原型 的 NADPH 十 H”。 将 二 氧化 碳 固 定 去 形成 
碳水 化 合 物 需 要 NADPH 和 ATP。ATP 提供 能 量 , 而 全 成正 水 化合 物 还 需要 NADPH 提供 
氢 原 子 和 电子 。 在 这 些 厌 氧 光合 细 涯 中 ,能 还 原 (加 电子 ?氧化 型 的 Ps 工 的 电子 是 通过 氧化 
( 移 走 电子 ) 硫 化 揽 CH;S) 而 获得 的 。HzS 的 光 解 作用 (photolysis) 释放 出 硫 作为 其 副 产 物 。 
因此 ,根据 其 需要 细胞 可 生成 ATP 或 把 电子 流 从 电子 运输 系统 转向 NADP1 生 成 NADPH 而 
不 是 使 其 循环 返回 PS1]，。 
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1.31 非 循环 光合 磷酸 化 作用 在 何 处 存在 9 它 如 何 起 作用 ? 


非 循环 光合 位 酸 化 作用 (图 1 - 8) 存 在 于 蓝藻 细 前 人“ 蓝 绿 藻类 ”) 和 绿色 植物 ,但 是 ,不 存 
在 于 厌 氧 的 ,光合 作用 的 、 绿 色 和 紫色 的 能 氧化 硫 的 细菌 。 两 层 膜 的 吸光 的 色素 系统 包括 ;PS 
IT (首次 进化 于 绿色 硫 细菌 的 祖先 中 ) 和 PSI (从 紫色 硫 细菌 的 祖先 进化 ) 
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图 1-8 植物 布 监 藻 细 菌 非 纤 环 光合 作用 中 的 两 个 主要 步 至 。 光 人 台 系 统 了 与 厌 氧 的 光合 细菌 中 的 相似 ， 
但 只 产生 NADPH :光合 系统 工 产生 ATP。 


约 200 一 300 个 色素 分 子 ( 和 特殊 的 贷 白 质 ) 组 成 称 为 光 系统 的 艇 ;许多 这 样 的 艇 存在 于 每 
一 个 与 光合 作用 有 闫 的 膜 上 。PSI 的 活性 中 心 含有 14 个 结合 在 一 个 110kDa 的 蛋白 质 分 子 
上 的 叶绿素 a 分 子 。 该 色素 -~ 蛋白质 复合 物 最 大 限度 地 吸收 700nm 波长 的 光子 ,因此 被 表示 
为 P700。PSI[[ 的 活性 中 心 含有 不 问 的 接受 光 的 色素 -和 蛋白质 复合 物 , 它 由 与 一 个 28kDa 蛋白 
质 结合 的 3 个 叶绿素 a 和 3 个 叶绿素 b 分 子 构 成 的 。 因 沪 复 合 物 可 被 比 680nm 短 的 波长 的 
光子 活化 , 它 被 称 为 P680。 

循环 光合 磷酸 化 起 始 于 PSI 的 P680 吸光 成 为 氧化 型 (失去 电子 ) 的 时 候 。 在 此 活性 状 
态 ,P680 易于 从 水 分 子 接受 电子 。 在 非 循环 光合 作用 过 程 中 ,分 子 氧 是 裂解 水 而 产生 的 废弃 
物 。 通 过 被 光 活 化 的 PS 的 叶绿素 分 子 ,从 水 分 子 的 光 解 过 程 可 获得 电子 和 H* 。 这 些 电子 
在 PSI 中 被 升 至 一 个 高 能 状态 ,并 被 传递 给 被 称 为 苯 醒 的 电子 受 体 分 子 。 茜 醒 运 输电 了 路过 
植物 叶绿体 中 的 类 圳 体 膜 ( 或 跨 过 需 氧 光合 细菌 中 的 类 种 体 ) ,形成 一 个 电压 并 靠 ATP 酶 的 
作用 促使 合成 ATP， 

高 能 电子 流 过 一 个 电子 传递 系统 ,该 系统 含有 质 体 醒 细胞 色素 蛋白 和 会 铜 蛋 白质 质 体 蓝 
素 (plastocyanin) 。 该 铜 原子 可 在 十 1 和 十 2 氧化 状态 交替 变化 。 该 电子 传递 链 形 成 的 质子 梯 
度 被 用 于 合成 ATP。 该 电子 最 终 被 PSI 中 的 一 个 不 同 的 叶绿素 (P?00) 在 一 个 中 等 能 量 水 平 
吸收 。PST 对 光子 的 吸收 提升 该 电子 能 量 到 个 比 在 PSI 中 获得 的 要 高 一 些 的 水 平 。 从 这 
个 能 量 状态 ,该 电子 流 过 膜 上 的 铁 氧 还 蛋白 分 子 到 可 这 人 忻 的 铁饼 还 蛋 自 4ferredoxin) 。 铁 氧 还 
蛋白 是 个 含 铁 的 蛋白 质 。 两 分 子 铁 氧 还 蛋白 的 每 一 个 分 子 中 的 一 个 铁 愿 子 的 偿 原 ( 接 受 一 
个 电子 ) 是 NADP- 形成 一 分 子 NADPTI 这 个 过 程 所 必需 的 ， 

产 白 PSI 的 高能 电子 可 通过 该 电子 传递 系统 的 一 个 不 辣 的 细胞 色素 被 担 循环 返回 至 PS 
I ,并 通过 循环 光合 磷酸 化 生成 ATP, 如 此 循环 往复 。 在 这 种 情况 中 ,水 不 被 裂解 ,不 生成 氧 ， 
在 没有 NADPH 伴随 合成 的 情况 下 生成 ATP。 


1. 32 ”在 前 述 的 问题 中 , 非 循环 光合 磷酸 化 作用 的 光 依赖 反应 已 被 讨论 。 然 而 ， 
合作 用 中 存在 不 依赖 光 的 反应 。 它 们 是 什么 ? 


如 果 有 足够 的 ATP 和 和 NADPHT1 最 动 化 学 反应 ,出 有 机 分 子 沾 国 化 CO 的 反应 就 可 以 发 
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生 。 出 于 固化 CO; 的 反应 不 需要 光 米 驱动 ,它们 被 称 为 非 依赖 光 友 应 。 这 些 友 应 能 在 黑暗 的 
夜 蛙 发生, 所 以 ,它们 有 时 也 被 称 为 " 暗 反 应 "。 人 是 ,因为 它们 芷 光 中 发 牛 得 更 快 ,所 以 ,大 多 
数 非 依赖 光 反 应 发 生 在 有 HH 光 的 白天 。 发 生 在 叶绿体 基质 (类 避 体 腊 外 ) 中 的 非 依赖 光 反 应 的 
一 系列 酶 促 步 骤 被 称 为 固 碳 循环 (earbon-fixation cycle) 或 Calvin-Benson 循环 (图 1 - 9)。 
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图 1-9 光合 作用 的 依赖 光 反 应 和 非 依赖 光 反 应 之 间 相 互 作用 图 示 。ADP== 腺 并 一 克 酸 ; 
态 TP= 腺 戎 三 磷酸 ;NAPP' 一 尼克 酰胺 腺 媒 哈 二 核 背 酸 ;NADPH 一 还 原型 NADP; Pi== 无 机 
克 酸 ;PGAA 一 克 酸 甘油 酚 ( 磷 酸 甘油 酸 盐 );PGAL== 碰 酸 甘 油 醚 :RuBP 二 核 陋 糖 双 磷酸 。 


在 这 个 循环 中 ,五 磋 糖 (其 他 和 名称: 核 柄 糖 1,5 -二 磷酸 、 核 酮 精 双 磷 酸 ,. 核 醒 精 二 磷酸 或 
RuBP) 与 二 氧化 碳 连接 形成 一 个 不 稳定 的 六 碳 中 间 体 (代谢 物 ) ,该 中 间 体 被 迅速 裂解 为 两 分 
子 的 三 碳化 合 物 , 该 化 合 物 被 称 为 3 - 碰 酸 甘油 酸 ,其 盐 被 称 为 3 -磷酸 上 壬 油 酸 盐 。 催 化 这 个 反 
应 的 酶 是 核 酮 糖 二 磷酸 法 化 酶 , 它 是 一 个 反应 非常 慢 的 酶 ,有 时 其 酶 蛋白 的 宣 县 超过 叶绿体 中 
蛋白 质 总 量 的 50%。 该 酶 被 认为 是 生物 圈 中 最 丰富 的 蛋白 质 。PGA 通过 接受 一 个 来 自 ATP 
水 解 的 磷酸 基 团 更 具 活 性 。 产 生 的 中 则 体 继而 从 NADPH 获得 电子 和 质子 (HI ) 形 成 一 个 名 
为 楼 酸 甘 油 醋 (PGAL) 的 三 碳化 合 物 。 大 多 数 PAGL(12 个 中 的 10 个 分 子 ) 伴 随 着 ATP 的 消 
耗 被 转 措 回 RuBP 分 子 ( 如 此 完成 Calvin-Benson 循环 } ;但 是 ,其 中 一 些 (12 个 中 的 2 个 分 子 ) 
被 重新 组 人 糖 酵 解 途径 中 磷酸 化 的 糖 中 间 体 ,如 葡 欧 糖 - 6 -磷酸 。 这 些 磷酸 化 的 中 间 体 可 和 作 
为 植物 主要 磋 水 化 合 物 ‘ 功 糖 , 淀 粉 ,纤维 素 ) 合 成 的 构成 单位 。 因 为 ,每 一 个 循 坏 只 有 一 个 碳 
原子 被 还 原 , 所 以 ,合成 一 个 分 子 的 已 糖 ( 庄 如 葡萄 糖 或 果糖 ) 尖 六 圈 Calvin-Benson 循环 。 


繁殖 
1. 33 无 性 繁殖 各 有 性 繁殖 的 差别 是 什么 ? 


大 多 数 细 胞 (不 包括 成 熟 红 细胞 ,动物 神经 细胞 和 植物 的 筛 管 单元 ) 能 进行 无 性 (asexual- 
jy) 繁 殖 , 即 :它们 在 数量 上 的 增殖 或 增加 并 不 需要 交换 或 获得 新 的 遗传 信息 。 所 有 细菌 的 繁 
殖 几 乎 全 部 均 以 这 种 方式 进行 。 形 成 多 细胞 真 核 生物 的 大 允 数 细胞 也 是 以 无 性 的 方式 进行 繁 将 。 

一 些 单 细 胞 真 核 生 物 和 大 冤 数 多 细胞 有 袖 体 (植物 和 动物 ) 主 要 是 从 那些 已 接受 其 他 细胞 
DNA 或 已 与 其 他 细胞 交换 DNA 的 细胞 形成 新 的 个 体 。 这 种 发 育成 一 个 新 个 体 之 前 的 遗传 
信息 的 交换 和 获得 被 称 为 有 性 繁殖 (sexual reproduction) 。 有 性 繁殖 的 标志 是 含有 一 于 正 党 
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染色 体 组 的 性 细胞 [ 称 为 配子 (gamete)]j 的 结合 和 形成 。 雄 性 动物 的 配子 称 为 精细 胞 (sperm 
cell)t 精子 Cspermatozoa)] ;上 歇 性 动物 的 内 子 称 为 卵细胞 (cgg cell 或 ova)。 把 大 多 数 体 细胞 的 
染色 体 数量 特征 减少 为 配子 的 相应 的 特征 的 过 程 称 为 减 数 分 裂 Cmeiosis)。 来 自 涉 同 性 别 的 
孔子 或 减少 细胞 核 的 融合 -受精 过 程 {fertilization7] 形 成 一 个 合子 或 受精 卵 (zygote) 一 一 含有 
两 套 遗 传 上 不 同 的 染色 体 。 随 善 受精 ,在 配子 开始 分 型 ( 道 过 成 熟 阶段 ,将 形成 全 部 豚 胎 的 体 
细胞 ;之 前 ,二 细胞 核 以 配子 配合 (syngamy) 的 方式 融合 。 

细菌 不 形成 配子 ,所 以 不 进行 有 性 繁殖 。 然 而 ,其 中 一 些 能 够 从 其 他 的 细菌 细胞 至 少 通 过 
三 个 准 性 繁殖 过 程 ( 详 见 第 7 章 ) 获 得 DNAC 通 常 只 有 一 个 或 儿 个 基因 )。 


1. 34 ”在 原核 和 真 核 生 物 中 无 性 繁殖 有 何不 同 ? 


细菌 的 增殖 是 通过 以 下 的 方式 进行 ,体积 增长 ,复制 其 遗传 信息 (其 基因 带 的 单个 环 状 
DNA 分 子 ), 分 开 已 加 倍 的 染色 体 , 分 割 细胞 质 [ 胞 质 分 裂 (eytokinesis)j] 至 少 使 每 个 子 代 细 胞 
存在 一 份 基因 带 。 央 为 胞 质 分 裂 通 党 把 细菌 细胞 分 裂 为 两 个 大 致 相等 的 部 分 ,该 过 程 被 称 为 
二 分 裂 (binary fission) 。 

真 核 细胞 的 增殖 通常 是 通过 以 下 的 方式 进行 :体积 增长 (早期 胚胎 分 裂 是 个 例外 ) ,加 信 其 
基因 组 ,分 开 或 分 阿 加 人 入 的 染色 体 至 细胞 两 极 的 细胞 核 , 分 割 细胞 质 形 成 子 代 细 胞 。 真 核 细 胞 
通过 一 个 精巧 的 胞 质 纺 锤 丝 系统 分 离 其 基因 组 多 倍 的 线性 的 染色 体 ， 然 而 ,细菌 将 其 单个 基 
因 带 (染色体) 双 拷贝 与 质 膜 结合 ;在 这 些 结 合 点 之 间 细 胞 生长 ,并 通过 新 的 细胞 壁 的 形成 使 
胞 质 分 裂 , 最 终 把 加 们 的 基因 带 分 割 进 子 代 细 胞 。 在 细菌 和 真 核 生物 经 历 元 性 细胞 分 裂 的 这 
些 方面 ,因为 这 些 和 其 他 特殊 的 差异 , 真 核 生 物 的 这 个 过 程 称 为 有 丝 分 裂 (mitosis) 。 


1. 35 ” 真 核 生 物 的 无 性 繁殖 循环 (通常 称 为 细胞 周期 ) 的 主要 阶段 是 什么 


真 核 细胞 周期 (cell eyele)( 图 1- 10) 含 有 四 个 主要 阶段 。$ 期 (S phase) 是 DNA 合成 并 
拷贝 染色 体 的 时 段 ( 详 见 第 3 章 )。$ 期 结束 和 有 丝 分 型 1M 期 (M phase)] 开 始 的 期 间 是 一 个 
间隙 ,或 生长 期 ,被 命名 为 Gz 期 (G phase) 。 另 外 的 间 际 或 生长 期 ,被 称 为 @ 期 (G phase)， 


S 期 (IDNA 复 制 ) 





图 1-10 真 核 组 胞 典型 的 无 性 繁殖 循环 ( 绍 胞 周期 图 示 ， 如 果 生 长 被 抑制 ， 
在 M 期 请 可 有 一 个 额外 的 Gn 期 (图 中 未 显示 )。《! 选 自 Schaum's Outline of 
Theory and Problems of Genetics, Third Fdition, W. D. Stansfield, McGraw- 
Hill, 1991.) 
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发 生 在 MM 期 和 SS 期 之 阅 , 至 此 细胞 局 期 完成 。 间 期 (interphase) ,是 在 连 绪 的 有 丝 分 裂 之 间 的 
时 期 ,包括 G .S 和 G 期 。 控 制 细胞 周期 的 调节 信和 号 和 机 制 见 第 11 章 。 


1. 36 ”有 丝 分 卉 由 四 个 连续 的 时 期 构成 :前 期 ,中 期 .后 期 和 末期 。 在 有 丝 分 裂 的 
前 期 发 生 的 主要 事件 是 什么 ? 


有 丝 分 发 概括 于 图 1- 11 中 。 如 前 述 问题 中 所 介绍 ,DNA 复制 发 生 在 连续 的 有 丝 分 裂 之 
间 的 时 期 ,该 时 期 被 称 为 闻 期 每 个 复制 的 染色 体 含 有 两 个 完全 相同 的 被 称 为 染色 单 体 
Cchromatid) 的 DNA 分 子 (以 及 相关 的 蛋白 质 )。 细 长 的 染色 体 DNA 链 围绕 着 组 重 白 盘 绕 形 
成 半球 样 结构 [ 称 为 核 小 体 Cnucleosome),。 染 位 体 结构 的 这 些 以 及 其 他 的 细节 见 第 3 章 。 当 
一 个 细胞 进 人 有 冯 分 型 ,每 个 伸展 的 染色 体 通 过 笑 身 反复 的 超 螺旋 开始 变 短 和 变 粗 [被 称 为 浓 
缩 过 程 (condensation) ]。 染 色 体 逐渐 地 成 为 在 光学 显微镜 下 可 见 的 单个 的 纤维 状 的 结构 。 最 
终 , 核 膜 消失 ,并 且 ,从 细胞 的 一 极 到 另 一 棚 形 成 由 微 管 (由 和 R 微 管 蛋白 装配 而 成 ?构成 的 纺 
锤 体 (spindle) 。 所 有 这 些 事件 均 发 生 在 前 期 (prophase)… ”四 个 主要 的 有 丝 分 裂 阶 段 中 的 第 一 


个 
广 ， 


1, 37 ”在 有 丝 分 裂 中 期 发 生 了 什么 ? 


在 有 丝 分 裂 申 期 (metaphase) ,染色 体 排列 在 纺 狂 钵 的 中 央 [ 在 中 期 板 (metaphase plate) 
或 中 期 平面 (metaphase plane) 的 区 域 中 ] ,该 区 域 通 当 位 于 细胞 的 中 部 。 在 纺锤 丝 之 闻 由 动力 
平衡 逐渐 形成 的 这 种 移动 ,在 每 个 人 染色 体 的 着 毕 粒 (centromere) (实际 上 是 在 附着 于 着 丝 粒 的 
蛋 几 质 复合 物 上 ) 开始 从 细胞 的 等 一 极 把 染色 体 问 相反 方向 拖拉 。 着 丝 粒 构成 染色 体 的 初级 
缮 痕 , 这 可 用 于 区 别 位 于 着 丝 粒 两 端的 染色 体 短 壁 [p 筑 Cp arm)] 和 长 臂 [Lgq 器 Cg arm)j。 在 这 
-一 点 上 ,每 个 染色 体 的 两 个 完全 相同 的 染色 单 体 在 它们 的 着 丝 粒 区 域 保持 着 连接 。 使 染色 单 
体 着 经 粒 保 持 连 接 的 机 制 尚 不 清楚 。 也 许 , 它 们 通过 结合 在 着 给 粒 区 域 特 弥 DNA 序列 的 沼 
白质 而 连接 。 在 任何 情况 下 , 某 些 信号 (也 许 细胞 质 钙 离子 浓度 的 增加 } 可 引起 两 个 染色 单 体 
的 相互 分 离 。 


1. 38 ”在 有 丝 分 裂 的 后 期 有 什么 特征 事件 ? 


在 有 丝 分 裂 的 后 期 (anaphase) ,每 个 复制 的 染色 体 的 两 个 前 体 染 色 单 体 通过 附着 于 着 丝 
粒 的 纺锤 体 装置 中 的 却 些 微 管 的 解 聚 被 拉 向 两 极 。 不 上 入 在 着 给 粒 相 联 的 这 些 前 体 染 色 单 体 被 
认为 是 由 单个 染色 单 体 攀 成 的 新 的 染色 体 ， 


i. 39 在 有 丝 分 裂 的 末期 发 生 了 什么 ? 


当 染 色 体 解 旋 5 解 压缩 ;以 及 形成 新 的 核 膜 在 细胞 的 佑 一 极 把 染色 体 组 重新 包 襄 ,在 这 个 
最 后 的 阶段 -未 期 (telophase) ,开始 细胞 质 的 分 桶 5( 胞 质 分 裂 ) 。 动 物 细胞 中 的 胞 质 分 裂 使 
该 祖先 细胞 分 成 两 个 子 代 细 和 胞 。 在 植物 细胞 中 , 子 代 细胞 是 通过 在 新 细胞 核 之 间 的 胞 质 中 构 
成 新 的 细胞 壁 和 用 而 形成 的 。 当 胞 质 分 绚 完 成 ,正常 情况 下 (除非 突变 ) ,两 个 子 代 细胞 中 含有 
完全 相同 的 染色 体 组 和 遗传 指令 。 大 多 数 单 细胞 真 核 生物 无 性 繁殖 新 的 个 体 都 是 通过 上 述 的 
过 程 或 其 中 稍 有 不 同 。 多 细胞 的 菌 类 ,植物 和 动物 也 以 这 种 普遍 的 方式 生成 所 有 的 体 细胞 。 
不 涉及 有 性 繁殖 的 所 有 的 体 细胞 ‘ 即 ; 所 有 细胞 不 能 进行 减 数 分 裂 或 不 能 生 三 减 数 分 裂 的 产 
物 一 一 配子 ) 称 为 体 细胞 (somatic cell) 。 


1. 40 ”纺锤 体 装置 的 一 些 结构 特征 是 什么 ? 


已 知 有 两 类 纺锤 体 丝 :名 动 粒 微 管 (kinetochorc microtupule) , 它 从 一 极 延 伸 至 着 丝 粒 :0 
极 性 微 管 (polar microtubule), 它 从 一 极 延伸 超 过 细胞 中 央 一 段 距离 。 来 自 每 一 极 的 极 性 微 
管 蛋 白 在 细胞 中 部 相互 重合 ， 
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前 期 ( 晚 } 中 期 后 期 





末期 子 代 细胞 


图 1- 11 动物 细胞 有 经 分 殊 示 意图 。 深 色 的 染色 体 来 自 于 正在 进行 有 丝 分 殊 的 一 个 亲 代 个 体 ( 如 枉 
代 ); 浅 色 染 色 休 来自 于 另 一 个 亲 代 (如 父 代 }。 一 对 同 源 米 色 体 具有 位 于 中 央 的 着 户 粒 ,因此 它 被 称 为 中 
着 丝 粒 染色 体 ; 男 一 对 具有 长 度 不 等 的 辟 , 且 着 丝 粒 也 偏离 中 心 , 故 称 为 亚 中 着 丝 粒 染色 体 。( 选 自 
Schaum's Outline of Theory and Problems of Genetics, Third Edition, McGrawHill, 1991,) 


动 粒 (kinetochore}) 一 一 一 个 约 400nm 长 的 瞳 染 多 蛋白 纤维 结构 一 一 附着 于 着 丝 粒 中 特 
殊 的 DNA 序列 和 录 锤 体 装 置 的 动 粒 徽 管 。 在 前 期 中 ,由 微 管 蛋白 纤维 构成 的 纺锤 体 在 细胞 
的 两 极 之 间 出 现 。 在 纺 狂 体 的 每 一 端 是 一 个 微 管 组 织 中 心 (microtubule-organizing center， 
MTOC) 或 中 心 体 。 

准备 有 丝 分 裂 的 动物 细胞 在 每 个 MTOC 中 具有 一 对 叫做 中 心 粒 的 细胞 器 (图 1- 1); 植 
物 细胞 在 它们 的 MTOC 中 一 般 不 含有 中 心 粒 。 每 个 中 心 粒 在 结构 上 与 纤毛 和 上 甘 毛 的 基 粒 相 
似 。 在 准备 细胞 分 型 的 过 程 中 ,每 一 对 中 心 粒 可 把 微 管 聚集 (或 促进 生成 ;形成 第 二 对 ,但 其 如 
何 形成 的 细节 尚 不 清楚 。 在 前 期 纺锤 体形 成 时 ,一 对 中 心 粒 携带 缠绕 中 心 栖 的 物质 移动 到 两 
极 。 如 此 ,在 两 极 形成 新 的 中 心 体 。 

1.41 ”有丝分裂 纺锤 体 装置 通过 后 期 A 和 后 期 日 过 程 ,完成 复制 染色 体 的 两 个 染 
色 单 体 的 分 离 。 在 后 期 A 中 发 生 了 什么 9 

在 后 期 A 中 , 动 粒 微 管 通过 这 些微 管 中 的 息 白 质 亚 单位 解 聚 在 其 芭 原 体 未 端 被 缩短 。 在 

动 粒 纤维 的 极 性 末端 也 许 以 相同 的 机 制 在 运转 。 在 着 经 粒 复 制 后 ,两 个 前 体 染 色 单 体 ( 现 为 单 
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个 染色 体 ) 可 通过 动 粒 纤维 的 缩短 自 由 地 问 极 点 和 欧 动 依据 这 个 学 说 ,这 些 染 色 体 的 移动 不 需 
要 能 源 ( 如 ATP)。 依 据 选 择 模 型 ,滑动 纤维 学 说 (sliding filament tneory)，, 微 管 生 成 直 白质 
{如 动力 蛋白 或 驱动 沉 白 ) 是 动 粒 的 一 部 分 , 它 水 解 ATP 提供 拖拉 染色 体 沿 其 动 粒 微 管 向 极 
点 移动 的 能 量 , 并 且 在 这 毕 重 口 质 参 与 下 微 管 解 聚 。 


1.42 ”在 后 期 B 中 发 生 了 什么 ? 


在 染色 体 向 极点 移动 的 同时 ,伴随 着 在 它们 党 近 纺 锤 体 中 部 的 远 端 极 性 微 管 的 生长 ,两 极 
在 后 期 B(anaphase B) 中 分 离 。 在 重合 的 区 域 中 反 平 行 的 微 答 相 互 滑 丫 。 还 不 知道 十 否 有 与 
动力 蛋白 或 驱动 重 日 相似 的 重 昌 质 参与 促进 这 个 渭 动 ,但 是 ,所 知道 的 是 驱动 后 期 BB 需要 水 
解 ATP。 和 在 极 性 微 管 通过 相互 滑动 被 推 向 极点 的 同时 ,通过 作用 在 星体 微 管 (从 着 丝 粒 向 细 











胞 表层 呈 放 射 状 ) 上 的 力 ,中 心 粒 被 拉 开 ， 


1. 43 在 多 细胞 真 核 生物 中 繁殖 的 主要 形式 是 有 性 繁殖 。 有 性 的 生命 周期 的 主 
要 特点 是 什么 9 


大 多数 植物 和 动物 的 体 细胞 是 二 倍 体 (dipioid)(22) ,意味 着 它们 县 有 两 组 同 源 (homolo- 
gous) 染 色 体 。 一 组 来 源 于 每 个 双亲 的 配子 ,该 配子 可 形成 合子 ,由 合子 发 育 为 有 机 体 。 每 个 
工 倍 体 物种 具有 特征 的 染色 体 数量 (如 人 类 体 细 牙 正常 的 二 倍 体 数量 是 46)。 亦 如 在 问题 1. 
33 中 的 解释 , 减 数 分 裂 是 这 样 的 过 程 :由 二 倍 体 (22) 状 态 ( 体 细胞 的 特征 ?减少 巢 色 体 数 莉 成 
为 配子 的 单 倍 体 (haploid) (n) 状 态 特 征 ( 人 类 n= 二 23)。 因 此 实际 上 ,双亲 向 后 代 提 供 相 等 的 染 
色 体 数量 和 相等 的 核 DNA 总 量 (与 人 性别 有 关 的 例外 可 参见 问题 1. 49)。 

在 多 细胞 植物 (后 生 植物 ?或 动物 (后 生动 物 ) 中 ,合子 以 有 丝 分 裂 的 方式 反复 地 分 发 产生 
一 个 多 细胞 的 胚胎 。 胚 胎 细 欧 进 行 分 化 来 执行 作为 成 熟 个 体 的 特殊 任务 。 一 个 个 体 的 所 有 体 
细胞 在 遗传 上 是 完全 一 样 的 ,除非 有 伴随 的 突变 发 生 、 

动物 繁殖 的 器 官 称 为 生殖 腺 (gonad) (上 典 性 的 卵巢 和 雄性 的 摆 丸 )。 在 性 成 熟 期 ,生殖 腺 的 
一 些 生 殖 细 胞 被 特 化 而 经 减 数 分 裂 形成 单 售 体 配 子 。 在 开花 植物 (被 于 植物 ) 中 ,产生 花粉 (会 
有 单 合体 的 精子 核 ) 的 雄性 器 官 是 雄 巷 (其 花粉 讲 含 有 一 些 能 进行 减 数 分 蛮 的 细胞 ) ;上 骏 性 器 官 
是 峻 蕊 (其 肛 珠 含有 能 进行 减 数 分 绚 的 细胞 )。 种 子 (含有 一 个 合子 和 营养 资源 ) 是 从 受精 的 胚 
珠 而 产生 的 。 减 数 分 裂 是 这 样 的 过 程 :把 某 种 性 成 熟 动 物 的 性 腺 中 生 获 细胞 (或 植物 中 相应 的 
部 分 ) 的 二 售 体 数量 减少 为 配子 单 倍 体 数量 。 怒 子 的 形成 和 其 在 受精 过 程 中 的 结合 产生 一 个 
新 的 个 体 (合子 } ,完成 性 循环 。 


1, 44” 减 数 分 裂 的 主要 步骤 是 什么 ? 


减 数 分 弄 可 斌 为 是 两 个 紧密 相连 的 被 多 处 修改 的 细胞 周期 {图 1 - 127。 一 个 完整 的 减 数 
分 裂 周期 涉及 一 次 DNA 复制 和 两 次 胞 质 分 裂 , 产生 四 个 在 遗传 上 完全 不 同 的 单 信 体 产物 。 
这 两 个 细胞 周期 为 减 数 分 裂 工 和 减 数 分 裂 卫 ,每 个 均 含 有 自己 的 前 期 .中 期 ,后 期 和 末期 。 染 色 
体 在 减 数 分 裂 工 之 前 的 间 期 进行 复制 。 在 减 数 分 裂 工种 减 数 分 裂 卫 中 染色 体 不 再 进行 复制 。 


1. 45 ”在 第 一 个 减 数 分 裂 的 前 期 中 发 生 了 什么 9 


在 第 一 个 减 数 分 裂 的 前 期 中 ,复制 的 染色 体 被 压缩 , 核 膜 溶解 ,并 如 同 有 丝 分 裂 过 程 中 那 
样 ,生成 一 个 纺锤 体 。 但 是 ,在 前 期 [ 中 , 同 源 染色 体 处 于 染色 体 联 会 (synapsis) 过 程 中 ,它们 
在 染色 体例 长 上 点 对 点 ,基因 对 林 因 ,相互 配对 。 联 会 的 机 制 不 清楚 。 对 于 遗传 于 个 亲 代 的 
每 一 套 染 色 体 都 有 来 源 于 另 一 个 亲 代 的 相应 的 一 赛 。 这 些 同 源 染 色 体 具有 共同 的 或 相似 的 
DNA 片段 ( 联 会 所 需 )。 大 多 数 同 源 染 色 体 外 观 相 似 , 即 ;长度 相 同 ,着 丝 粒 位 置 相 同和 染色 后 
的 染色 带 的 样式 相同 。 
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FF 例 1.3 


在 人 类 二 人 镶 体 细胞 ,有 22 对 同 源 染色 体 ,它们 不 参与 决定 性 别 ; 它 们 被 称 为 常 染 色 体 (au- 
tosome)。 有 一 对 性 染色 体 Csex chromosome)( 记 为 各 和 YY 它们 外 观 不 相 亿 ,但 是 ,全 认为 
它们 是 同 源 的 ,因为 它们 在 减 数 分 型 期间 有 某 种 程度 的 联 会 以 及 至 上 在 某 些 区 残 它们 有 相 局 
的 DNA 合 量 。 叭 性 的 二 司 体 细胞 有 上 商 条 于 染 色 体 (X chromosome); 雄 性 二 信 体 细胞 有 一 条 
和 染色 体 和 一 条 立 染色 体 (Y chromosome)。 人 类 二 倍 体 染色 体 的 数量 是 46。 减 数 分 裂 使 染 
色 体 数量 减少 一 半 。 因 此 ,人 类 配子 的 音信 体 数 量 特 征 为 23。 每 个 煞 子 含有 32 个 不 同 的 常 
染 包 体 和 一 个 六 染 多 体 。 每 个 精子 也 售 青 22 个 不 同 的 常 染色 体 ,但 是 ,半数 精细 胞 含有 一 个 
六 染色体 而 另 一 半 含 有 一 个 Y 了 和 染 多 体 。 性 别 相反 的 配子 随 视 联合 产生 合子 ,合子 的 一 半 ( 依 概 替 
规律 ) 将 发 育成 叭 性 (XX 十 22 对 常 染 色 体 ) 而 另 一 半 将 发 育 为 雄性 {XY 十 22 对 常 染色 体 )。 


一 对 联 会 的 同 源 染 色 体 [ 称 为 二 价 的 (bivalent}j 会 有 四 个 染色 单 体 [一 个 四 联 体 (tet- 
rad)]。 每 个 染色 体 通 常 有 一 个 以 上 的 这 样 的 区 域 .在 该 区 域内 四 个 染色 单 体 中 的 两 个 在 相关 
的 位 点 断裂 并 相互 交换 再 结合 ;这 个 过 程 称 为 变换 (crossing over) (第 3 童 )。 一 个 复杂 的 梯 
子 状 的 ,被 称 为 联 会 复合 体 (synapbtoenemal complex) 的 蛋白 质 结构 在 发 生 交 挽 的 区 域 形成 ,并 
县 认为 对 于 交换 过 程 它 是 必需 的 。 交 换 重 新 组 合 连 锁 基因 (在 同一 染色 体 上 的 基因 )。 一 般 来 
讲 , 位 于 同一 染色 体 上 的 较为 紧密 的 两 个 基因 (连锁 ) ,很 少 会 通过 交换 与 其 间 源 染 储 体 进 行 重 
组 。 交 换 并 不 是 完全 的 随机 过 程 ,原因 不 详 。 染 色 体 的 某 些 区 域 楼 比 其 他 区 域 经 历 更 多 的 突 
换 , 并 旧 ,每 个 区 域 有 其 特征 的 重组 速率 。 姐 妹 染色 单 体 的 断裂 和 再 结合 也 可 发 生 ,但 通常 没 
有 遗传 学 上 的 影响 ,因为 道 常 姐妹 染色 单 体 在 交换 前 后 在 壮 传 上 是 完全 相同 的 。 所 有 这 些 囊 
件 发 生 在 前 期 [ 中 。 


1. 46 前 期 1 后 到 第 一 个 减 数 分 裂 结束 发 生 了 什么 ? 


在 前 期 直 后 , 同 源 染 色 体 成 对 (二 价 的 ?地 排列 在 纺锤 体 的 中 斯 板 上 。 在 第 一 个 减 数 分 烈 
期 间 , 每 个 染色 体 的 着 缘 粒 并 不 分 开 。 因 此 ,在 后 期 1 中 当 纺 锤 体 动 粒 微 管 被 缩短 ,它们 把 辐 
源 染 色 体 (不 是 染色 单 体 ) 向 相反 的 商 极 分 开 。 由 于 每 对 同 源 染 色 体 含 有 一 个 母系 的 染色 体 利 
父系 的 染色 体 ,还 由 于 通常 只 有 单一 的 机 会 决定 着 一 对 中 的 哪个 成 员 称 向 一 个 具体 的 极点 ,在 
非 同 源 染 色 体 上 的 基因 被 组 人 相互 独立 的 配子 中 。 这 个 过 程 被 称 为 独立 分 配 (independent 
assortment) 。 

末期 ( 见 图 1 -12 中 植物 细胞 的 细胞 壁 形成 ) 中 的 胞 质 分 裂 生成 两 个 单 倍 体 细胞 ,每 个 
含有 一 套 完整 的 单 售 体 染 色 体 (基因 组 ;。 在 这 个 阶段 ,每 个 染色 体 仍 由 黄 个 染色 单 体 构成 ,但 
是 ,如 果 交 换 已 在 同 源 染色 体 间 发 生 , 这 两 个 染色 单 体 也 许 不 再 是 路 传 学 上 的 等 价 物 。 一 般 来 
讲 , 第 一 个 减 数 分裂 形 成 两 个 遗传 学 上 不 同 的 单 倍 体 细胞 . 


1. 47 在 减 数 分 裂 ] 结束 和 减 数 分 裂 也 结束 之 间 发 生 了 什么 


减 数 分 烈 [ 和 了 之 间 的 间 晴 称 为 分 裂 间 期 (interkinesis) 。 这 征 在 前 期 了 和 中 期 开 之 后 。 
在 此 间隔 内 发 生 的 事件 可 因 种 的 不 同 而 有 所 变化 ,但 是 ,在 此 并 没有 遗传 党 上 重要 的 事件 发 
生 。 在 由 末期 分裂 间 期 \ 前 期 耳 和 中 期 工 的 这 段 间 隔 内 ,染色 体 解 旋 , 旧 的 纺锤 体 消失 , 核 
膜 重建 ,细胞 胞 质 分 裂 , 新 的 纺锤 体形 成 , 核 膜 再 次 消失 ,不 成 对 的 染色 体 排列 在 中 期 上 ,着 丝 
粒 分 开 。 在 后 期 卫 期 间 ,纺锤 体 的 动 粒 纤维 致使 染色 单 体 分 离 , 这 同 有 丝 分 裂 后 期 相同 。 因 
此 , 减 数 分 裂 [ 是 一 个 减 数 分 裂 人 reduetional division) {一 个 二 人 税 体 细胞 生成 两 个 单 售 体 细 
胞 ) ;而 减 数 分 裂 [ 是 一 个 均等 分 末 (equational division) (染色 单 体 在 交换 之 前 是 等 量 的 )。 胞 
质 分 裂 发 生 在 末期 卫 , 生 成 四 个 单 倍 体 细胞 ,由 于 交换 和 独立 分 配 , 它 们 在 遗传 上 是 完全 不 同 
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的 。 至 此 减 数 分 裂 局 期 结束 ( 减 数 分 裂 [ 和 下)。 
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前 期 1 
~ 
中 期 了 后 期 T 末期 1 减 数 分 烈 声 物 


图 1-12 植物 细胞 减 数 分 裂 图 示 。 颜 色 暗 的 染色 体 是 来 源 于 -一 个 亲 代 个 体 (如 母系 的 或 亲 代 种 子 } 的 正 
在 进行 威 数 分 烈 的 染色 体 ; 额 色 淡 的 保 色 体 是 来 源 于 另 一 个 亲 代 (父系 的 或 亲民 花粉 )}。 -对 同 源 染 色 体 
是 上 其 中 间 着 丝 粒 的 ;另外 一 对 是 具 亚 中 间 着 丝 粒 的 。( 摘 自 Schaum's Outline of Theory and Problems of 
Genetics, Third Edition, McGraw-Hil], 1991.) 


1. 48 ” 减 数 分 裂 产 物 如 何 成 为 功能 性 配子 的 ? 


一 些 减 数 分 型 产物 可 马上 作为 配子 而 起 作用 ; 其 他 则 需要 进行 进一步 的 修饰 ,如 ;细胞 质 
重新 组 构 形 成 蒜 毛 或 尾巴 (如 人 类 精细 胞 的 发 育 ) 或 核糖 体 和 信使 RNA 分 子 大 量 的 生产 (如 
脊椎 动物 的 孵 细胞) 。 在 许多 肉 性 动物 (包括 碘 乳 动物 ?正常 的 减 数 分 裂 期 间 ,不 平等 的 细胞 质 
的 分 裂 致使 四 个 潜在 减 数 分 裂 产 物 中 的 一 个 保持 大 量 的 细胞 质 。 这 个 过 程 的 三 个 缺乏 细胞 质 
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的 产物 被 称 为 极 体 (polar body)。 它 们 退化 变性 并 不 作为 配子 发 挥 作 用 。 

在 许多 开 全 植物 (如 玉米 ), 不 伴 有 胞 质 分 裂 的 核 有 丝 分 裂 [ 核 分 裂 (karyokinesis)], 在 花 
粉 颗粒 中 产生 两 个 遗传 上 完全 相同 的 精子 核 ( 配 子 )。 在 瞧 件 胚 囊 的 发 育 中 ,四 个 单 倍 体 减 数 
分 慌 产 物 中 的 一 个 减 数 分 后 , 核 分 裂 生 成 几 个 完全 相同 的 细胞 核 , 其 中 之 一 成 为 卵 ( 通 过 受精 
它 可 成 为 合子 ) ;其 中 之 二 融合 成 为 二 倍 体 细 胞 核 (通过 受精 , 它 可 发 育 为 含 淀粉 的 富 于 营养 的 
组 织 , 称 为 胚乳 ); 共 中 揭 一 些 则 程序 化 死亡 5 细胞 镜 亡 )。 在 双子 叶 的 植物 中 (如 青豆 和 豆 类 )， 
子叶 主要 售 有 供 种 于 发 芽 的 营养 重 白 质 ,直到 其 叶子 暴露 于 阳光 开始 光合 作用 。 


1 49 ”比较 细菌 和 真 核 生物 的 单亲 遗传 和 双亲 遗传 。 


细菌 通常 进行 二 分 分 烈 , 因 此 , 子 代 细 胞 从 单亲 代 细 胞 获得 所 有 的 遗传 (单亲 遗传 )。 然 
而 ,在 多 纲 胞 植物 和 动物 中 ,后 代 从 黄 个 亲 代 的 每 一 个 获得 等 盖 的 常 染 色 体 基因 (双亲 遗传 
肉 性 后 代 从 每 个 亲 代 得 到 一 个 和 染色体, 而 每 个 记性 后 代 从 其 母亲 获得 一 个 X 染 色 体 并 从 其 
父亲 获得 一 个 Y 染色 体 。 每 个 摊 性 性 连锁 (和 连锁 和 连锁) 基因 将 进行 单亲 遗传 。 

一 般 认 为 ,线粒体 和 叶绿体 绝 不 是 从 头 生成 ,而 是 由 事先 存在 的 细胞 器 的 分 裂 和 生长 而 生 
成 的 ,在 某 种 程度 上 与 细菌 类 似 。 而 且 , 在 许多 真 核 有 机 体 ( 包 括 人 人 类} ,具有 大 的 , 富 含 细胞 质 
的 久 细 胞 (天 配子 ?和 很 小 的 ,缺乏 细胞 质 的 精细 胞 (小 配子 :事实 上 ,所 有 的 细胞 质 (包括 所 有 
线粒体 和 叶绿体 ? 仅 由 母系 亲 代 转移 给 后 代 。 这 些 细胞 器 中 的 基因 也 只 进行 单亲 遗传 (在 这 个 
例子 中 是 母系 遗传 )。 





复习 题 


选择 题 选择 一 个 最 合适 的 答案 。 


1. 下 列 中 ( }) 只 存在 子 某 些 细菌 而 不 存在 于 真 核 生 物 。 〈a) 中 心 粒 (b) 凌 毛 《ec)? 娃 万 
《起 细胞 骨架 ”(e) 菊 腊 

2. 下 列 中 ( ) 不 发 生 在 线粒体 。 (a)Krebs 循环 (b) 糖 醉 解 《c) ATP 合成 《路 电子 传 
递 系统 (e 一 个 以 上 的 上 述 情况 

3, 下 列 中 ¢ ) 没 有 被 真 核 生物 的 双 层 膜 包 襄 。 (8) 细胞 〈b) 细 胞 核 (ce) 线粒体 (由 ) 叶 
绿 体 {8) 一 个 以 上 的 上 述 情况 

4. 下 列 中 ) 不 是 植物 光合 作用 的 特征 。 ia) 产生 的 氧 来 源 于 水 的 光 解 (b) 光 能 首先 被 
PSI 捕获 ,然后 电子 被 传递 给 PSI 《c)ATP 是 通过 与 PSI 和 PST 相连 的 电子 传递 链 合 
成 的 (dd) 光 依赖 反应 生成 ATP 和 NADPH 《〈e) 不 依赖 光 的 反应 使 用 富 含 能 量 的 分 子 来 
还 原 CO; 

5，DNA 进行 复制 是 在 细胞 周期 中 的 ( ) 时 期 ， (CaM OR (CS (dG (ej) 以 上 没 
有 

6， 染 色 单 体 向 细胞 两 极 分 离 是 在 有 冀 分 发 的 ( )。 (a} 末 期 (Bb) 中 期 (ce) 后 期 〈 四 前 
期 (e) 间 期 

7， 化 学 渗透 介 联 假说 对 下 列 ( ”) 现 象 提供 了 解释 。 a) 染色 体 的 后 期 移动 (b) 注 醇 解 
(中 纤毛 运动 〈dATP 合 成 酶 的 活化 《e} 碳 水 化 合 物 的 合成 

8、Calvin-Benson 循环 ( 固 碰 作用 ?发 生 在 {( )。 ” (a) 细胞 核 ‘bb) 细 胞 溶胶 《ec 线粒体 基 
质 《由 叶绿体 的 类 可 体 (ec} 叶 绿 体 的 基质 

9. 下 列 中 ( } 发 生 在 减 数 分 裂 中 而 不 发 生 在 有 丝 分 裂 中 。 (a) 独 立 分 配 。”(b} 同 源 染色 体 
的 分 离 (ec) 交换 (中 同 源 染色 体 的 联 会 《〈e) 一 个 以 上 的 上 述 情况 

10， 交换 发 生 在 减 数 分 瑶 的 ( )。 (a) 前 期 (b) 间 期 《co 后 期 (4d) 中 期 五 《8e} 前 
期 开 
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11， 高 尔 基体 的 主要 功能 是 ( )。 (a) 不 依赖 光 的 光合 作用 《〈b) 发 酵 《c) 电 子 传递 系统 
的 隔离 。”(d) 蛋 白质 的 修饰 《e) 作 为 纺锤 体 纤 维 形成 的 中 心 点 

12. 合成 一 个 将 萄 糖分 子 需要 ( ) 圈 Calvinr-Benson 循环 。 (a)l (by)2 (ec)3 (d)6 
(Ce)l2 

13，Embden-Meyerhof 途径 开始 于 葡萄 糖 ,结束 于 ( )。 (a}) 丙 陋 酸 (b} 荀 萄 糖 - 6 - 航 酸 
(c)Z 醇 (dd) 乳酸 《〈e) 柠 榜 酸 

14. 联系 糖 酝 解 和 Krebs 循环 之 问 的 代谢 物 是 (”)，。 (〈a) 草 酰 乙 酸 《〈b) 丙 酮 酸 《ce 乙酰 
CoA ( 山 术 榜 酸 (〈eja - 酮 成 二 酸 

15. 最 初 捕获 CO 的 Calvin-Benson 循环 的 五 碳 糖 是 ( )。 (a)PGAL (b) 丙 酮 酸 (0) 核 
精 (qd) 核 甩 糖 二 磷酸 (eyPGA 


是 非 题 正确 的 答案 写 "T”, 错 误 的 答案 写 “F”。 


1. 原核 生物 办 毛 的 转动 由 ATP 水 解 提供 能 量 . 

2， 当 一 个 分 子 或 原子 失去 一 个 电子 时 , 它 被 氧化 。 

3. 高 等 和 植物 的 叶绿体 DNA 的 大 小 与 大 多 数 动物 线粒体 基因 组 大 致 相同 。 

4. 结合 在 染色 体 上 上 的 纺锤 体 纤维 也 与 着 丝 粒 上 的 DNA 直接 结合 。 

5. 在 后 期 A 中 在 动 粒 末 端的 纺锤 体 微 管 的 缩短 不 需要 ATP 的 水 解 。 

6， 构 成 细菌 鞭毛 的 蛋白 质 与 构成 真 核 生 物 蒜 毛 的 蛋白 质 不 同 。 

7. 不 同 长 度 的 染色 体 不 是 遗传 上 的 同 源 染色 体 并 且 不 发 生 联 会 。 

8， 通 过 减 数 分 费 重 组 的 紧密 连锁 的 基因 通常 少 于 那些 相距 较 远 的 基因 。 

9， 通 常 所 有 的 线粒体 和 叶绿体 都 售 有 其 多 拷贝 的 单个 环 状 双 链 DNA 基因 组 。 

10.， 萄 萄 糖 完全 氧化 碰 酸 化 要 比 发 评 至 少 多 产生 15 信和 的 净 ATP。 

I1. 循环 的 光合 磷酸 化 不 生成 氧 。 

12. 光合 作用 的 不 依赖 光 的 阶段 主要 发 生 在 夜晚 (在 黑暗 中 )。 

13， Calvin-Benson 循 坏 的 终 产物 是 葡萄 糖 ， 

14, 在 减 数 分 裂 中 ,染色 体 的 分 离 是 在 染色 单 体 分 离 之 前 。 

15. 因为 在 减 数 分 逆 工 中 , 同 涯 染色 体 成 对 随机 地 排列 在 中 期 板 上 ,所 以 ,通常 不 同 染 色 体 上 
的 基因 相互 独立 地 进 人 配子 。 


匹配 题 把 A 栏 中 的 每 个 项 目 与 孔 栏 中 最 合适 的 一 个 配对 ;也 栏 中 的 每 个 项 目 只 使 用 一 次 ， 








页 栏 B 栏 
1， 白色 体 起 微 管 组 织 中 心 
2. 核糖 体 B. 蛋白 质 修饰 和 定向 
3,， 基因 组 C, 蛋白 质 合 成 
4， 线粒体 : D. 细菌 DNA 销 定 
5， 中 心 粒 E. 基 粒 
， 间 栖 F. Krebs 循环 
7 质粒 G. 细菌 DNA 从 基因 板 分 离 
8， 儿 精 - 蛋 白质 复合 物 HH. 淀粉 储存 
9 叶绿体 I 细胞 外 多 糖 细胞 包 被 
10， 阐 尔 基 复合 物 J. 全 部 遗传 指令 
术语 ”除非 特殊 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 
1 必要 的 细菌 细胞 遗传 指令 总 量 


2 在 -类 细菌 代谢 中 , 细胞 在 没有 光 的 情况 下 氧化 无 机 化 合 物 (如 分 子 氢 . 氨 或 硫化 氧 ) 从 
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CD; 生成 有 机 分 子 。 

3、 措 与 一 个 能 生活 在 一 个 以 上 的 特殊 环境 条 件 ( 如 有 和 氧 和 无 氧 ) 下 的 有 机 体 的 形容 词 。 
4， 线粒体 内 腊 向 内 折 友 ,并 有 了 呼吸 酶 结合 其 上 .。 

5， 当 和 氨 离 子 在 线粒体 膜 的 一 侧 紊 集 浓缩 后 ,通过 电子 传递 系统 生成 能 量 。( 三 个 词 ) 
5, 溶剂 在 半 透 膜 隔 开 的 两 个 溶剂 浓度 不 同 的 溶液 之 间 的 扩散 。 
7 
8 
9 





- DNA 与 组 蛋白 结合 形成 的 真 核 生物 结构 一 一 串珠 结构 。 

. 不 伴 有 细胞 质 分 裂 的 核 分 裂 。 

， 一 个 把 葡萄 糖 氧 化 为 乙醇 或 乳酸 的 厌 氧 代谢 类 型 。 

10. 糖 苹 解 的 终 产 物 。 
11. 一 个 纤维 结构 , 它 在 染色 体 的 着 丝 粒 区 域 生成 ,并 有 纺锤 体 微 管 与 直接 结合 。 

12. 在 动物 细胞 极 性 区 域 的 微 管 组 织 中 心 (MTOC) 的 一 个 同义词 。 

13. 一 个 分 子 , 它 从 光 系 统 下 接受 电子 并 把 它们 转运 过 膜 ,由 此 产生 一 个 用 于 ATP 合成 的 电 

压 。 

14. 在 减 数 分 裂 中 形成 一 对 同 源 染 色 体 过 程 。 
15. 在 叶绿体 中 含有 与 光合 作用 有 关 的 酶 类 的 圳 泡 。 


答 案 





选择 题 

le 2b3a4b sc 6.c 7 d 8 e 9 eta,b, c,d 都 发 自在 减 数 分 裂 中 ) 
10. a il d ld la ld ec 1 d 

是 非 题 


1，F{ 质 子 驱 动力 2,，T 3. F( 叶 绿 体 DNA 较 大 于 10 倍 ) 4. F( 与 动 粒 结 台 ) 5, T 
65. 工 7. F(X 和 六 染色 体 的 长 度 不 同 ,但 是 ,在 减 数 分 烈 中 它们 在 一 定 程度 上 联 会 ) 8. T 
9. T 10. T 11. T 12, F《 主 要 在 白天 )” 13，F(Embden-Meyerhof 途径 的 磁 酸 化 中 间 


物 ) 14.T 15.T 
匹配 题 
LH2C3TJ4FS5A6D7G8I9R 10.B 
术语 


1. 基因 板 2. 化 能 自 养 3. 兼 性 的 4 蜡 5. 质子 驱动 力 656. 渗透 作用 7 核 小 体 
38. 核 分 列 9 发 醇 10. 丙酮 酸 11. 动 粒 12. 中 心 体 13. 苯 配 ”14， 联 会 ”15. 类 和 
体 





村 证 


生物 化 学 是 分 子 生物 学 的 核心 , 它 是 一 门 丰富 的 学 科 , 在 “全 美 经 典 学 习 指 导 系 列 愉 生物 

仁 学 六 Schaum’'s Ourline of Biochetmistry) 中 已 全 面 介 绍 。 新 陈 代 谢 (fmetabolism) 这 个 术语 是 

省 细 胞 使 用 能 量 和 合成 细胞 成 分 的 所 有 步 台 。 我 们 假设 读者 已 经 获得 了 至 少 是 初步 的 新 陈 代 

谢 的 知识 作为 学 习 本 书 内 容 必 要 的 背景 。 因 此 ,生物 太 分 子 ibiomacromolecule) 如 多 糖 、 

膜 脂 质 、 蛋 白质 和 核酸 一 一 中 小 的 构件 [ 单 体 (monomer} 和 残 基 (residue) ] 是 如 何 合成 的 ,本 书 

将 不 做 讨论 。 然 而 ,这 些 单 体 的 结构 和 功能 ,以 及 它们 育 人 台 成 大 分 子 [ 多 聚 体 (Polymer)] 的 基 
本 过 程 ,将 在 本 章 中 有 所 介绍 。 关 于 四 白质 和 核酸 的 合成 将 另 章 单独 讨论 ， 


碳水 化 合 物 
2. 1 什么 是 碳水 化 合 物 9 它们 如 何 分 类 ? 


纯 碳 水 化 合 物 的 经 验 式 是 ; (CHsO)。。 除去 水 , 剩 下 的 全 是 碳 。 最 小 的 碳水 化 人 台 物 是 简 
单 的 糖 , 即 单 糖 (monosaccharide) 。 葡 萄 糖 ( 右 旋 糖 ;是 六 人 碳 单 糖 ( 己 糖 ), 它 是 太 多 数 异 养 细胞 
的 基本 能 源 。 核 精 和 脱氧 核糖 是 五 碳 糖 (成 糖 ) ,它们 分 别 是 RNA 和 DNA 的 构成 成 分 。 圳 糖 
(Coligosaccharide) 是 两 个 至 六 个 左右 单 精 构成 的 小 的 碳水 化 合 物 的 多 聚 体 。 甘 芒 糖 (其 精 ) 是 
两 个 单 糖 一 一 葡萄 糖 和 果糖 (水 果糖 ,葡萄糖 的 异 构 体 ) 一 一 构成 的 二 糖 。 芒 糖 是 在 植物 细胞 
之 癌 运 输 的 主要 粮 类 , 而 葡萄 糖 是 在 动物 细胞 之 则 运输 的 主要 糖 类 。 乳 秆 中 的 主要 精 类 一 一 
乳糖 ,是 葡萄 糖 和 半 和 乳糖 (葡萄 精 的 差 向 立体 异 构 体 ) 构 成 的 二 糖 。 自 然 界 中 大 和 多数 碳水 化 合 
物 分 于 是 由 数 百 个 糖 单位 构成 的 ,由 此 它们 被 称 为 多 [ 聚 } 粮 ‘polysaccharide)。 


2.2 ”多糖 是 如 何 构成 的 ?为 什么 它们 可 构成 在 结构 上 多 种 多 样 的 生物 大 分 子 类 
型 ? 


多 糖 的 单 体 通过 特异 酶 的 作用 以 糖苷 键 (glyeosidic bond) (图 2 - 1) 共 价 相 连 。 多 糖 在 结 
构 .组 成 和 大 小 上 变化 范围 较 宽 , 这 源 于 四 个 因素 :中 构成 重复 单位 的 单 糖 的 种 类 ;!@@ 糖 之 间 连 
接 的 类 型 ;全 单个 链 的 长 度 ; 呈 分 支 的 可 能 性 及 其 范围 因此 ,任何 一 个 多 粮 的 纯 样 品 将 由 不 
同 聚 合 度 和 不 同 太 小 的 分 子 构成 。 商 个 完全 相同 的 单 糖 可 以 不 同 的 键 合 方式 形成 11 个 不 同 
的 二 糖 。 四 个 不 同 的 单 糖 可 连接 成 35 560 个 不 同 的 四 糖 。 试 比较 ,四 个 不 同 的 核 荫 酸 ( 核 酸 
的 单 体 单位 只 能 排列 出 24 个 不 同 的 线性 四 核 背 酸 。 

同 聚 多 糖 (homopolysaccharide) 由 单一 类 型 的 单 精 构 成 。 纤 维 素 .淀粉 和 糖 原 (动物 演 
粉 ) 是 全 部 由 葡萄 糖 亚 单位 构成 的 同 宫 多 糖 。 它 们 的 不 同 主要 是 在 分 支 的 数量 上 。 杂 多 糖 
(heteropolysaccharide) 含 有 两 个 以 上 种 类 的 单 糖 。 大 多 数 杂 多 精 在 重复 单位 中 只 含有 了 岗 类 或 
几 类 单 糖 。 例 她 ,透明 质 酸 {动物 结缔 组 织 的 重要 成 分 } 由 含有 D -葡萄 糖 醋酸 和 和 N -乙醚 -DD 
-葡萄 糖 胺 的 二 聚 体重 复 单位 构成 。 由 于 氨基 含有 氮 , 其 杂 聚 糖 的 分 子 式 与 纯 的 碘 水 化 合 物 经 
验 式 不 同 。 舍 有 和 气 基 糖 的 杂 多 糖 如 透明 质 酸 , 称 为 条 多 糖 (mucopolysaccharide), 急 一 个 重要 
的 恭 多 糖 是 甲 沈 质 。 尼 完全 由 NN -乙酰 -DD -和 葡萄糖 膀 音 元 构成 ; 它 构成 了 昆虫 光 昌 过 动物 的 
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外 骨骼 。 菌 类 的 绍 胞 壁 和 霉菌 鸡 子 包 被 也 许 含有 纤维 素 , 但 是 ,甲壳 质 是 它们 的 主要 成 分 


CH:OH 合并 如 。 CHOH 
O 0 
Ht 
Hl HAH 
O (H.OHY* 
OH RH H OH H 
HO 
H OHa* H OQH#* 


图 2-1 纤维 二 糖 (纤维 索 基 本 的 重复 单位 ) 是 葡萄 糖分 子 通过 BC1->4) 精 苷 键 结合 
的 二 糖 。 单 星 号 《 ) 表示 :在 此 位 置 上 ,H 和 OH 可 以 互 换 5( 即 自由 旋转 )。 用 
MNHCOCH 基 团 置 换 羟 基 !( 双 星 号 "”) 可 生成 甲壳 质 的 基本 重 曲 单位 一 一 MY -乙酰 葡萄 
精 胺 (NAG)， 


2.3 ”细胞 的 磊 水 化 合 物 起 什么 作用 ? 


碳水 化 合 物 在 生命 系统 中 有 五 大 功能 :CD 以 单 糖 或 塞 糖 的 形式 作为 易于 利用 的 能 源 ; 避 在 
植物 中 以 淀粉 的 形式 或 在 动物 中 以 糖 原 的 形式 储存 大 分 子 能 源 ; 避 结构 成 分 ,如 植物 细胞 壁 中 
的 结 维 素 和 节肢 动物 的 甲 沈 质 ; 电 细胞 通讯 中 的 信号 分 子 :号 细胞 与 细胞 间 的 特异 附着。 


2.4 在 问题 2.2 中 讨论 的 碳水 化 合 物 在 结构 上 多 样 性 的 巨大 潜力 ,使 这 些 分 子 
在 作为 细胞 识别 标记 方面 非常 有 用 。 该 识别 现象 是 如 何 发 生 的 ? 


在 质 膜 上 表面 碳水 化 合 物 常 与 蛋白 质 结合 成 为 糖 蛋白 (glycoprotein) 或 与 脂 质 结 合成 为 
糖 脂 (glycolipid) 。 表 面 融 水 化 合 物 的 种 类 和 数量 在 细胞 发 育 . 分 化 .被 细菌 或 病毒 感染 .衰老 
或 瘤 变 等 过 程 中 会 发 生变 化 。 这 些 表面 碳水 化 合 物 一 般 不 相互 作用 。 相 反 ,每 个 表面 碳 永 化 
合 物 "标记" 分子 可 被 一 个 结合 有 特殊 表面 碳水 化 合 物 的 蛋白 质 [ 称 为 外 源 凝集 素 或 选择 蛋白 
(lectin or selectin) ] 所 识别 。 在 一 个 细胞 上 的 外 源 效 集 素 和 另 一 个 细胞 上 的 碳水 化 合 物 吉 点 
之 癌 的 相互 作用 是 非常 特异 的 。 该 特异 性 可 由 反应 物 的 立体 化 学 结构 (分 子 中 原子 的 三 维 排 
布 ) 和 弱化 学 相互 作用 ( 氮 键 .离子 键 和 范 德 华 力 ) 来 解释 。 反 应 物 之 间 在 空间 距离 上 的 精确 定 
位 一 一 类 似 于 手套 中 的 手 或 锁 和 钥匙 - 是 在 外 源 凝 集 素 和 其 同 源 的 碳水 化 合 物 之 间 、 酶 蛋 
白 和 其 底 物 之 间或 抗体 蛋白 和 其 同 源 的 抗原 之 间 等 ,形成 特异 性 的 原因 。 与 表面 碳水 化 合 物 
类 他 ,表面 外 源 凝 集 素 的 种 类 和 (或 ;数量 也 随 着 细 胸 发 育 状态 ,生理 状态 和 病理 状态 而 变化 。 


2.5 ” 磊 水 化 合 物 介 导 的 特异 的 细胞 相互 作用 的 例子 。 


所 有 细胞 在 其 表面 都 有 碳水 化 合 物 存 在 ,它们 可 作为 附着 点 起 作用 于 :中 相同 细胞 之 间 
(如 在 胜 胎 分 化 过 程 中 ) ;名 不 相同 的 绍 胞 之 问 ( 如 病原 细菌 感染 特殊 类 型 的 宿主 细胞 ) ;名 激素 
与 其 靶 细 胞 之 闻 ; 由 病毒 或 细菌 毒素 和 宿主 细胞 之 间 。 
FF 例 2.1 








一 般 来 讲 ,在 所有 肛 胎 医 官 形成 以 后 ,在 甩 胎 发 育 期 间 可 移动 的 普通 细胞 不 再 在 组 织 间 证 
务 。 淋 巴 细 胞 是 这 个 规律 的 一 个 显著 的 例外 。 这 些 免疫 细胞 可 在 机 体内 继续 迁移 去 寻找 外 源 
抗原 物质 。 洒 书 细 胞 特异 性 地 选择 在 小 血 营 内 皮下 迁移 ,并 通过 与 内 皮 朵 胞 表面 上 的 碳水 化 
合 物 “ 归 暑 受 体 ”结合 通过 特定 器 官 的 组 织 空间 。 肿 瘤 细胞 也 常 产 生 民 常 的 表面 碳水 化 合 物 ， 
该 砚 水 化 合 物 也 许 是 这 些 细 胞 侵入 和 迁移 (或 转移 ) 能 力 所 必需 的 ;这 些 细 胞 不 仅 在 其 发 源 组 
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织 内 迁移 ,也 可 在 整个 机 体内 迁移 。 
EW 例 2.2 


细菌 靖 原 体 不 公有 其 特异 的 宿主 范围 (一 类 或 多 类 易 感 宿主 种 类 ) ,而 且 还 有 其 与 之 附着 
的 特异 的 细胞 或 组 织 类 型 。 一 般 认 为 ,细菌 的 附着 是 由 细菌 上 特异 的 外 沽 疾 集 素 与 易 感 宿主 
细胞 上 的 碳水 化 合 物 互补 结合 所 介 早 的。 这 是 感染 过 程 的 第 一 个 步 紧 。 例 如 ,淋病 的 病原 体 ， 
淋 球 菌 , 禾 着 于 人 类 的 生殖 器 和 口腔 上 皮 姻 胞 ,但 是 ,不 盘 着 于 其 他 器 官 或 动物 种 类 的 细胞 。 


细菌 外 源 凝集 素 可 结合 在 表面 册 水 化 合 物 的 未 端 或 结合 在 这 些 分 子 较 内 部 的 位 置 。 具 有 
不 问 结 合 于 碳水 化 合 物 的 外 源 颇 集 素 的 不 同 细菌 可 附着 于 同一 表面 碳水 化 合 物 受 体 的 不 同 部 
位 。 有 了 时 ,在 宿主 细胞 上 表面 碳水 化 合 物 只 暴露 一 个 面 。 因 此 ,该 细胞 只 被 一 种 细菌 识别 ,而 
不 被 其 他 种 类 细菌 识别 。 如 此 ,表面 碳水 化 合 物 的 存在 模式 也 许 是 其 作为 识别 分 子 而 起 作用 
的 一 个 重要 方面 。 


2.6 真 核 生物 中 四 个 最 常见 的 多 糖 是 纤维 素 、 甲 达 质 \ 洪 粉 和 糖 原 。 比 较 纤维 素 
和 甲壳 质 的 结构 。 这 些 分 子 是 如 何 被 消化 的 ? 


纤维 束 (ceilulose) 和 是 生物 界 最 丰富 的 有 机 化 合 物 。 与 果 胶 .木质 素 . 半 纤维 素 和 糖 蛋白 一 
起, 纤维 素 形成 植物 细胞 壁 , 它 保护 细胞 免 于 被 内 部 的 渗透 压 裂解 和 外 部 的 摩擦 损 伤 。 纤 维 素 
是 一 个 由 纤维 - 糖 重 复 单位 构成 的 问 取 多糖, 它 是 由 口 -葡萄 糖 通过 B14}) 糖 萌 键 依次 连接 
构成 (图 2- 1}。 由 于 哺乳 动物 缺乏 可 裂解 H(1->4) 糖 苷 键 的 纤维 素 酶 (cellulase) ,所 以 ,它们 
不 能 代谢 纤维 素 。 食 草 哺乳 动物 的 肠 道内 具有 共生 的 微生物 菌 群 来 消化 纤维 素 。 

壳 质 (chitim) 是 自然 界 中 第 二 个 最 丰富 的 有 机 化 合 物 。 它 是 昆虫 和 节肢 动物 外 骨骼 的 
主要 结 购 成 分 。 甲 壳 质 是 出 N -乙酸 葡萄糖 胺 重复 单位 通过 BC1-=4) 糖 车 键 连接 而 构成 的 (图 
2 - 1)。N -乙酰 葡萄 糖 胺 是 细菌 细胞 壁 的 主要 成 分 ( 见 问题 2, 10) ,甲壳 质 酶 (chitinase) 消 化 
甲壳 质 。 

2.7 淀粉 是 由 什么 组 成 的 ? 它 是 如 何 消 化 的 ? 

淀粉 (starebh) 是 植物 储存 能 量 的 主要 分 子 。 腺 苷 三 磷酸 (ATP) 是 细胞 提供 能 量 的 主要 分 
子 , 但 是 ,ATP 并 不 像 淀粉 那样 在 细胞 内 积 训 。 与 纤维 素 类 似 , 淀 粉 是 葡 芍 糖 单 位 的 同 聚 体 ， 
它们 以 a(1 一 4 和 a(1->4) 键 连接 (图 2- 2)。 而 纤维 素 是 以 1 一 4) 键 。 而且 ,淀粉 是 由 两 类 区 
菊 糖 多 诊 体 构成 的 混合 物 :不 分 支 的 称 为 直 链 淀粉 (amylose) 而 分 支 的 称 为 支 莲 淀粉 (amy]- 
opectin)。 在 酶 [如 唾液 和 胰腺 淀粉 酶 (amylase) jj 消化 淀粉 的 过 程 中 ,淀粉 被 水 解 为 麦芽 糖 和 
葡萄 糙 。 老 芋 糖 是 由 两 个 简 萄 糖 单位 通过 a(1 一 4) 连 接 构 成 的 二 糖 , 它 可 被 麦芽 糖 酶 裂解 为 
两 个 分 子 的 葡萄 糖 。 


2.8” 糖 原 和 淀粉 结构 的 比较 。 


糖 原 (glycogen) 是 动物 体内 最 丰富 的 作为 能 源 储 存 的 多 业 ， 它 由 葡萄 糖 单位 通过 a(i 一 
4) 键 连接 构成 的 多 聚 体 , 并 且 , 它 也 通过 (1 一 6) 键 形成 发 链 (由 此 被 称 为 “动物 证 粉 ”)。 然 
而 ,证 粉 的 (1 一 6) 键 较 糖 原 少 ， 


2.9 多 糖 是 如 何 合成 的 4 


多 糖 ( 如 糖 原 ,纤维 素 和 淀粉 或 二 糖 (如 花 糖 ) 的 合成 需要 活化 的 葡萄 糖 单 体形 式 ,在 糖 原 
和 芒 糖 的 情况 下 ,活化 的 形式 被 称 为 尿 音 二 磷酸 葡萄 档 CUDTP 葡萄 精 ; 图 2 - 3)。 糖 原 合成 酶 
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俱 化 葡萄 糖 从 UDP -葡萄 糖 转移 到 一 个 生长 的 糖 原 链 的 末端 羟基 上 。 


CHOll ClOH 





图 2-2 在 支 链 淀粉 和 糖 原 中 葡萄 糖 亚 单位 线性 链 之 间 的 分 支 。 除了 和 精 原 有 更 多 的 分 支 以 外 , 糖 原 与 支 
链 泻 粉 完全 相同 。 在 支 链 淀粉 中 约 25 个 葡萄 糖 单位 发 生 一 次 分 支 。 


纤维 素 的 生物 合成 涉及 GDP -草药 精 (UDP -葡萄 糖 的 含 鸟 嗓 蛤 的 类 似 物 } 或 其 他 核 苷 酸 
二 克 酸 糖 (依赖 于 植物 的 种 类 ), 但 是 ,该 过 程 的 细节 尚 不 清楚 ， 
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图 2-3 尿 背 二 磺 酸 葡萄 糖 , 猪 原 合成 的 活化 单 体 ， 


当 甘 油 醛 - 3 -磷酸 (通过 固 碳 循环 在 叶绿体 的 基质 中 生成 ) 被 转换 为 匡 萄 糖 - 1 -磷酸 , 演 
粉 合成 开始 ;葡萄 精 - 1 -三 酸 依 次 被 用 于 合成 直接 活化 的 淀粉 前 体 , 即 一 个 被 称 为 腺 苷 二 磷酸 
葡萄 糖 (ADP -葡萄 糖 )? 的 核 芳 酸 二 磷酸 糖 。 在 过 量 的 光合 活动 期 间 演 粉 以 大 颗粒 储存 在 基质 
中 ,而 且 . 在 夜晚 淀粉 被 降解 来 提供 植物 所 需 的 能 量 。 然 而 ,在 叶绿体 中 形成 的 甘油 醛 - 3 - 磷 
酸 被 转运 到 细胞 质 ,在 此 通过 糖 醉 解 的 某 些 反 转 步骤 , 它 被 转换 为 葡萄 糖 - 1 - 碰 酸 和 果糖 - 6 - 
磷酸 。 葡 萄 精 - 1 - 辜 酸 被 转化 为 UDP -葡萄 糖 , 它 与 果糖- 6 - 盔 酸 结合 成 为 辜 酸 芒 糖 , 巷 糖 的 
直接 前 体 。 


2. 10 细菌 细胞 壁 结构 与 细菌 分 类 有 何 关系 ? 


大 多 数 细 菌 的 细胞 辟 不 含有 纤维 率 ,但 是 ,含有 一 个 不 同 的 多 糖 , 称 为 肘 店 糖 (peptidogly- 
can) 。 肽 紊 糖 由 两 个 糖 (N -乙酰 葡萄 糖 胺 和 N -乙酰 胞 壁 酸 ) 交 蔡 枸 成 。 另 外 ,一 条 四 个 氨基 
酸 的 链 ( 由 肽 ) 结 合 在 每 个 N - 乙 酥 胞 壁 醒 分 子 (图 2- 4)( 与 相 邻 肘 诊 糖 的 连接 有 关 } 形 成 一 个 
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单个 的 巨型 分 子 , 它 作为 细胞 辟 而 发 挥 作用 。 
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图 2- 4 金黄 色 葡萄 球菌 细 胞 壁 中 肽 聚 糖 的 重复 结构 单位 。NAM 一 NN -乙酰 胞 壁 酸 ; NAG 
二 六 - 乙 苦 葡萄 糖 肢 1 四 肪 由 工 - 丙 把 酸 , 口 - 谷 氨 酰 肤 ,j - 赖 氨 酸 ,DD - 丙 签 酸 ; 肽 桥 二 肽 聚 甘 
握 酸 (Glys )。 在 大 分 子 生长 期 间 ,D- 丙 氨 酸 被 加 于 已 存在 的 四 肽 上 。 然 而 , 当 这 个 五 聚 甘 氨 
酸 在 其 男 一 个 末 准 与 一 个 不 同 的 多 糖 链 的 如 胀 中 的 口 -两 氨 酸 结 人 台 成 键 ,这 个 额外 的 也 -再 
氨 酸 被 除 掉 。 


绝 大 多 数 细菌 具有 共同 的 细胞 壁 成 分 ( 肽 聚 糖 ) ,类 似 的 蛋白 质 合 成 分 子 (tRNA,rRNAI; 
见 问题 2. 56) 和 类 似 的 RNA 合成 酶 (RNA 聚合 酶 ; 见 第 4 章 )。 然 而 ,也 有 例外 。 菌 质 是 现存 
的 最 简单 的 原核 生物 ,它们 能 自由 的 生存 ;它们 没有 织 胞 壁 ( 见 问题 2 15) 。 原 始 细菌 是 一 类 
细胞 壁 内 缺乏 上 肤 认 糖 成 分 的 原核 生物 。 菌 质 和 细胞 壁 内 有 歧 聚 糖 成 分 的 原核 生物 在 分 子 水 平 
其 有 相同 的 结构 .所 以 它们 被 归 为 一 类 , 称 为 真 细 苦 (eubacterial)。 蓝 蕊 细菌 (cyanobaceteria) 
( 蓝 绿 细菌 , 蓝 绿 薄 类) 是 细胞 内 有 广泛 与 光合 作用 有 关 的 内 膜 的 原核 生物 , 它 可 释放 分 子 氧 。 
这 些 主要 的 结构 和 代谢 的 差异 被 许多 分 类 学 家 注意 到 ,他 们 认为 蓝藻 细菌 不 属于 真 细菌 。 然 
而 ,基于 本 书 的 用 途 , 本 书 中 的 真 细菌 将 包括 蓝藻 细菌 。 原 核 生 物 的 第 三 个 类 别 是 原始 细菌 。 
这 些 有 机 体 在 它们 的 细胞 履 中 缺乏 肤 聚 糖 ( 尽 管 菜 些 种 类 省 有 相似 的 被 称 为 假 肘 聚 糖 的 多 
糖 ) ,并 旦 ,它们 的 tRNA rRNA 和 RNA 聚合 酶 与 真 细菌 的 有 癌 著 的 不 同 。 原 始 细菌 将 在 第 
14 章 更 爹 面 的 讨论 。 因 此 ,细胞 壁 或 细胞 壁 结构 的 存在 与 否 不 是 把 细菌 分 为 两 大 类 一 一 真 细 
菌 和 原始 细菌 的 最 终 的 标准 ， 


2. 11 真 细菌 具有 两 类 细胞 璧 。 它 们 如 何 区 别 ? 


有 具有 较 厚 蚊 聚 糖 层 的 真 细菌 保持 结晶 紫 染 料 的 程度 要 好 于 那些 具有 薄 肽 聚 糖 层 的 细菌 。 
丹麦 医生 Hans Christian Germ(1853~1938) 发 现 :依据 在 用 酒精 冲洗 后 它们 是 否 可 保持 结晶 
紫 ( 旧 紫 色 ) 域 严 红 ( 浅 红色 ), 可 把 细菌 分 为 两 类 。 那 些 闭 深 紫 色 的 称 为 革 兰 氏 阳 性 (granr 
positive) 菌 ;那些 着 色 浅 的 称 为 革 兰 氏 阴 性 (gram-negative) 茧 。 这 两 类 细菌 对 革 兰 氏 染 料 不 
同 的 反应 是 由 于 革 蔚 氏 阳 性 晴 中 存在 磷 辟 酸 质 (ieichoic acid) 多 聚 体 ( 碰 酸 和 甘油 或 核糖 醇 交 
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替 地 共 价 结合 左 细 胸壁 肽 聚 糖 层 的 胞 壁 酸 残 基 上 或 质 膜 的 糖 脂 上 )， 革 兰 氏 阴 性 菌 的 细胞 壁 
缺乏 碰壁 酸 质 。 


2. 12” 革 兰 氏 阴性 菌 的 细胞 壁 由 什么 构成 9 


除了 质 膜 以 外 , 革 兰 氏 阴 性 菌 具有 第 二 个 脂 质 冯 层 [ 称 为 外 膜 (outer membrane or cuter 
envelope} ] 包 绕 着 肽 聚 糖 屠 , 也 可 看 作 细胞 壁 的 一 部 分 。 许 多 和 蛋白 质 被 说 入 内 膜 和 外 膜 ， 这 
些 蛋 白质 中 的 某 些 蛋白 质 把 外 膜 固 定 于 肽 到 糖 整 。 其 他 一 些 蛋 白质 是 形成 通道 和 世道 (只 介 
许 茶 类 细胞 外 分 子 遂 过 外 膜 ) 的 微 乳 蛋白 。 通 过 微 孔 蛋白 道道 的 大 多 数 分 子 的 行为 是 被 动 扩 
散 , 但 是 ,其 中 一 些 需要 特殊 的 转运 惊 白 质 (transport protein) 或 受 体 来 通过 外 膜 。 在 质 膜 和 
外 膜 之 间 的 区 三 构成 了 周 质 间隙 (peripiasmic space) 。 肘 聚 糖 壁 位 于 周 质问 陈 叶 '。 


2, 13 青 夫 素 不 损伤 人 类 细胞 而 杀伤 细菌 ,其 原因 何在 9 


青霉素 是 由 青 每 属 的 真菌 产生 的 抗生素 。 所 有 的 青霉素 ,自然 的 和 化 学 修饰 的 ,抑制 肘 聚 
糖 壁 的 全 成。 青霉素 的 结构 (图 2 - 5): 一 二 
个 并 合 了 一 个 B- 内 酰胺 的 四 氢 叶 唑 环 ,并 xy 一 
有 一 个 可 变 的 基 团 (R)( 如 -个 革 基 ) 通 过 


一 个 炭 键 与 其 联结 。 青 警 索 通过 不 可 逆 的 5 一 0 eT 
抑制 糖 肽 转 肽 基 酶 Cglyceopeptide transpep- , 

tidase) ( 俱 化 不 同 的 肽 育 糖 链 的 交 联 ) 来 月 | He ~ 

止 细菌 细胞 璧 合成 的 最 后 步 台 。 没 有 广泛 ~ 

的 交 联 , 细胞壁 失 去 其 结构 的 完整 性 。 青 | 

霉 素 对 转 肽 基 酶 有 高 度 的 特异 性 ,这 是 由 | 一 iN 

于 其 结构 类 似 于 新 生 肘 聚 糖 链 末 端的 DD - J \ 

丙 氮 酸 - D - 丙 氨 酸 ( 该 酶 的 底 物 之 一 ) 。 由 B- 内 耽 肥 的 活性 肢 键 

于 没有 人 类 的 酶 识别 这 个 序列 ,所 以 , 青 老 

素 不 影响 我 们 自己 的 酶 促 过 程 。 轩 2_ 5 衣 句 素 分 地 的 基本 结构 


大 多 数 细菌 在 其 细胞 壁 或 周 质 间隙 中 
台 有 一 种 酶 , 当 它 被 活化 后 它 可 和 裂解 细胞 壁 。 在 正常 的 生长 过 程 中 ,这 些 自 磺 酶 处 于 卸 制 状 
态 。 但 是 , 当 这 些 细胞 死亡 ,这 些 酶 的 抑制 控制 被 解除 ,细胞 被 洲 解 ， 当 细胞 壁 的 怕 建 被 青 霉 
素 挤 制 时 ,这 些 控制 也 可 被 解除 。 调 节 这 些 控制 的 机 制 还 不 清楚 。 


2, 14 在 什么 条 件 下 青 霍 素 敏 感 细 葡 可 不 受 青 堆 素 的 影响 ? 


如 果 细胞 的 外 环境 是 等 潜 (hypertonic) 的 (含有 同样 的 物质 或 深 质 的 总 量 ;或 轻微 高 滩 的 
《含有 更 多 的 溢 质 时候, 青霉素 敏感 细菌 可 在 青 登 素 仔 在 的 情况 下 生长 。 青 考 素 对 处 于 静止 
生长) 期 的 细 荫 没有 作用 ,因为 它 不 能 使 细菌 细胞 时 降 解 ; 亡 只 影响 细胞 壁 的 合成 。 


2. 15 什么 是 原生 质 体 ? 它们 对 青 霍 素 如 何 反应 ? 


缺乏 细胞 壁 的 细 歼 被 称 为 原生 质 体 (protoblasb 或 工 型 (L form) 细 菌 ; 恕 果 把 它们 转移 到 
一 个 低 洪 (hypotonic) 环 境 ( 合 有 的 溶质 比 细胞 内 少 ) 中 ,它们 将 溶解 。 在 大 多 数 种 类 细菌 中 原 
生 质 体 以 突变 体 (罕见 ) 形 式 存在 ,它们 通常 能 够 以 非常 低 的 频率 转 回 正 常 类型。 然而 ,通常 所 
有 的 支原体 属 的 细菌 缺乏 细胞 辟 , 它 们 不 能 通过 突变 来 拥有 细胞 辟 。 因 为 ,它们 细胞 膜 中 含有 
困 醇 ;所 以 ,它们 在 常规 培养 基 是 稳定 的 。 其 亿 细 菌 或 型 细菌 的 细胞 膜 中 不 含有 固 醇 ， 青 
每 素 对 原生 质 体 或 支原体 没有 作用 .支原体 (mycoplasimnas) 是 能 自由 生存 的 生命 最 小 形式 的 
细 测 种 类 。 由 于 缺乏 细胞 壁 , 它 们 在 形状 上 具有 高 度 的 可 变性 。 理 霉 素 对 病毒 也 没有 作用 , 因 
为 它们 也 没有 缁 肥 辟 ， 
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2. 16 ”为 什么 有 些 细 菌 可 耐 受 青霉素 ? 


某 些 细 将 合成 并 分 泌 一 种 酶 ( 称 为 训 霉 素 酶 或 了 -内 酰胺 酶 ), 它 可 切断 青 才 素 8B- 内 酰胺 
环 中 的 酰胺 键 进而 形成 青 霉 酸 ; 青 霉 酸 设 有 抗 细菌 的 人 性质 。 各 类 青 堆 素 酶 的 活性 主要 依赖 于 
结合 在 8B- 内 岗 胺 环 上 的 R 基 的 种 类 。 半 合成 青 妖 素 已 被 合成 为 具有 不 被 大 多 数 青 考 杂 酶 识 
别 的 尺 基 团 ,这 更 具 医 学 应 用 价值 。 抗 青 寒 素 的 男 外 类 列 发 生 在 细菌 的 突变 株 中 ;该 突变 株 
只 生成 已 变型 的 青 霉 迷 不 能 识别 的 糖 肘 转 肘 酶 。 


2.17 ”链球 菌 铭 细菌 的 多 糖 荧 膜 在 发 现 DNA 携带 特异 遗传 信息 方面 起 到 了 重要 
的 作用 。 相 关 的 内 容 是 什么 ? 


肺炎 双 球 菌 在 人 类 、 小 鼠 和 其 他 易 感 哺乳 动物 中 引 超 肺炎。 通常 ,这 些 细菌 的 细胞 璧 被 一 
种 黏稠 的 ,发 亮 的 .多 粮 莱 膜 所 包 绕 。 一 种 类 卉 鞠 膜 由 交替 排列 的 葡萄 糖 和 葡萄 糖 醋酸 酯 构成 
(图 2- 6)。 该 葬 膜 髓 予 细菌 可 抵御 宿主 有 机 体 免 疫 绸 胞 的 损害 。 有 蓉 腊 的 细胞 在 营养 琼脂 
板 上 形成 具有 光滑 边缘 的 克隆 ,它们 被 称 为 $ 型 ($S type) 肺 炎 球 菌 。 一 个 肺炎 球菌 的 突变 株 
缺乏 脱氧 酶 ;该 酶 在 莱 膜 形成 的 途径 中 可 把 尿 苷 二 磷酸 葡 区 糖 (UDP -和 莘 葡 糖 ) 转 变 为 UDP - 
葡萄糖 醛 酸 酯 。 这 些 突变 体 细菌 在 培养 板 形 成 有 粗糙 边缘 的 克隆 ,因此 ,它们 被 称 为 R 型 (R 
type) 肺 炎 球 菌 。 
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图 2-6 莱 膜 多糖 的 - .种 类 型 ,由 葡萄 糖 和 简 萄 糖 醋酸 酯 交 蔡 排列 构成 。 


在 1928 年 ,Fred Griffith 发 现 :把 一 个 活 的 尺 株 和 热 灭 活 的 S 株 的 混合 物 给 小 鼠 注 射 后 ， 
无 毒性 (avirulent)( 非 致 病 的 ?的 及 株 可 被 转化 力 有 毒性 (wrulent)( 致 病 的 ?的 S 株 。 单 独 的 
R 株 或 热 灭 活 的 S 株 都 不 能 杀 死 小 鼠 。 但 是 ,该 混合 物 可 杀 死 小 鼠 , 并 且 , 在 死 的 小 鼠 血 液 中 
可 检 到 活 的 S 株 肺炎 球菌 。 从 R 型 到 S 型 的 改变 是 永久 的 ,并 且 可 以 壮 传 。 这 个 转化 (trans- 
formation) 过 程 ( 来 自 环 境 的 裸 DNA 的 同化 作用 ) ,通过 向 活 民 株 中 加 入 热 灭 活 S$ 株 的 无 细胞 
提取 液 ,在 体外 也 能 发 生 。Griffith 当时 并 不 了 解 “转化 素 尺 如 他 所 称 ) 的 性 质 。 

六 年 后 (1944) ,Oswald Avery,Colin MacLeod 和 Maclyn MeCarty 报道 了 所 谓 转 化 率 就 
是 脱氧 核糖 核 具 (DNA)。 他 们 的 结论 基于 这 样 几 个 事实 ;中 纯 化 的 高 活性 的 转化 素 的 化 学 分 
析 显 示 ; 转 化 素 的 结构 成 分 与 DNA 的 成 分 非常 一 致 ;加 当 使 用 超速 离 旋 、 光 学 及 电泳 分 析 后 ， 
发 现 转化 素 与 DNA 具有 相同 的 特点 ;@@ 除 去 蛋白 质 和 脂 质 后 不 影响 转化 素 的 转化 能 力 ; 由 用 
蛋白 消化 酶 [蛋白 酶 或 肘 洲 (protease or peptidase) ] 胰 蛋白 酶 和 胰 凝 她 蛋白 酶 处 理 , 也 用 核糖 
核酸 酶 (ribonulease) (可 消化 核 粮 核酸) 处理, 对 转化 素 均 无 影响 ;名 当 用 脱氧 核糖 核酸 酶 Cde- 
oxyribonuclease}) (特异 降解 DNA 的 酶 ) 处 理 , 转 化 素 被 破 趟 。 

在 Avery 等 报道 之 前 ,生物 学 家 们 认为 染色 体 蛋 白质 是 遗传 物质 ,但 是 ,由 这 些 研 究 者 
CAvery 等 ;提供 的 严密 的 证 据 显示 DNA 具有 遗传 的 特征 。 盟 然 , 大 多 数 科学 家 不 情愿 马上 
放 蛮 当时 正 流行 的 蛋白 遗传 学 说 ,最 后 ,许多 由 机 互 独 立 的 工作 者 提供 的 共 他 证 据 使 人 人们 接受 
了 这 个 观点 :DNA 是 遗传 物质 而 蛋白 质 不 含有 遗传 信息 。 
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脂 类 
2. 18 ” 脂 类 与 碳水 化 合 物 、 蛋 日 质 和 核酸 的 区 别 是 什么 ? 


路 类 是 不 深水 ( 非 极 性 的 ) 的 分 子 , 它 可 洲 于 弱 极 性 的 或 非 极 性 的 深 剂 中 ,如 ; 氧 仿 。 脂 类 
的 定义 在 基 于 一 个 物理 学 性 质 , 侧 碳 水 化 合 物 , 蛋 白质 和 核酸 的 定义 是 基于 化 学 结构 ， 


2. 19 在 活 的 有 机 体 中 脂 类 的 两 个 重要 功能 是 什么 9 


脂 类 在 所 有 类 型 细胞 中 晤 重要 的 功能 是 利用 其 特性 来 形成 片 状 的 膜 。 原核 和 真 核 细 胞 的 
质 膜 把 细胞 质 包 在 细胞 内 而 与 外 环境 分 隔 ,如 此 ,使 得 细胞 作为 生命 的 一 个 单位 在 行 便 功 能 。 
真 核 细 胞 还 具有 内 部 的 膜 ( 如 内 质 网 膜 . 核 膜 .线粒体 膜 和 叶绿体 膜 ) ,这 些 膜 把 细胞 内 部 依 其 
特殊 功能 进一步 进行 分 隔 。 

男 一 个 脂 类 的 重要 功能 是 作为 能 量 储 存 分子 。 碳 水 化 合 物 ( 如 植物 中 的 淀粉 和 动物 中 的 
糖 原 ) 也 有 此 功能 。 然 而 ,脂肪 甘油 蕴 类 (特别 是 甘油 三 酮 ) 是 动物 中 含 昌 最 丰富 的 脂 类 ,并 且 ， 
它 基 比 糖 原 和 证 粉 有 效 的 多 的 能 量 储存 分 子 。 


2. 20 ”有 三 种 主要 的 膜 脂 : 磷 脂 \ 糖 脂 和 固 酵 。 简 要 介绍 每 种 分 子 类 型 的 结构 。 


释 脂 的 磷酸 甘油 柄 型 (phosphelipid) {图 2- 74) 是 一 个 楼 酸化 的 醇 ,在 头 部 有 一 个 酶 化 的 
甘油 ,在 尾部 依次 有 两 个 脂肪 酸 链 与 壬 油 相 连 。 车 油 , 乙 酿 胺 (细菌 细 胞 膜 } , 肌 醇 ( 脑 组 织 ) 和 
胆 碱 ( 真 核 细胞 ) 是 在 膜 磷酸 甘油 栈 中 发 现 的 一 些 醇 的 部 分 。 两 个 脂肪 工 柚 链 可 以 是 饱和 
《saturated) 的 (缺乏 双 键 ) 或 不 伯 和 (unsaturated) 的 (含有 一 个 或 多 个 双 键 ); 或 一 个 链 是 饱和 
的 而 另 一 个 是 不 饱和 的 。 只 有 不 起 源 于 甘油 的 膜 磷脂 是 鞘 多 脂 。 在 它 的 极 性 头 部 有 一 个 磷酸 
化 胆 碱 单位 。 匡 磷脂 的 骨架 是 精 氨 醇 ; 畏 氮 醇 是 一 个 通过 一 个 酰胺 键 连接 的 不 饱和 的 烃 链 。 

动物 细胞 膜 中 的 糖 脂 是 畏 糖 脂 ( 图 2- 7b) ,在 头 部 有 一 个 或 多 个 极 性 ( 溶 于 水 的 ) 糖 单位 ， 
在 尾部 有 稍 氨 醉 的 烃 链 和 有 机 链 或 乙醇 。 糖 脂 (或 埋 在 质 膜 中 的 精 蛋 白 ) 精 的 部 分 一 成 不 变 地 
位 于 细胞 的 外 表面 。 在 植物 和 细菌 的 糖 脂 中 ,甘油 构成 糖 类 和 脂肪 酸 链 之 间 的 联接 。 糖 脂 和 
碰 脂 二 者 均 易 于 联接 自然 地 形成 一 个 脂 质 双 层 膜 ( 见 问题 2. 23) 。 

固 醇 , 如 胆固醇 ,含有 一 个 与 图 2- 7e 中 所 示 的 相似 的 多 环 结构 。 胆 固 醇 在 其 头 部 有 一 个 
极 性 的 OH - 基 ; 除 了 OH 基 整 个 分 子 是 其 非 极 性 单位 。 胆 固 醇 大 量 存 在 于 动物 的 质 膜 中 ,但 
是 ,在 植物 的 质 膜 中 以 及 植物 和 动物 细胞 器 的 腊 中 较为 缺乏 或 没有 胆 固 莘 ， 与 胆固醇 不 同 , 辕 
醇 在 植物 质 膜 中 具有 重要 作用 。 除 了 少数 的 膜 中 ,在 大 多 数 原核 生物 中 不 存在 固 醇 .在 较 复 
亲 的 动物 如 哺乳 动物 中 ,胆固醇 是 类 固 醇 (包括 性 激素 如 案 酮 , 雌 二 醇和 孕 酮 ,以 及 肾上腺 皮质 
激素 ) 的 基本 的 生物 合成 前 体 。 这 些 激 素 通过 抑制 和 刺激 蛋白 质 合 成 来 调节 基因 表达 。 国 醇 
易于 通过 脂 膜 并 能 直接 与 细胞 质 的 成 分 或 核 的 成 分 发 生 反应 。 其 他 类 型 的 化 学 信使 (如 蛋白 
质 激 素 ) 必 须 被 特异 的 细胞 表面 的 重 白 质 { 受 体 ) 识 别 。 这 类 蛋白质- 蛋白 质 相互 作用 常 在 细胞 
溶胶 中 导致 一 系列 的 漠 布 式 反应 ,最 后 会 影响 细胞核 内 DNA 的 活性 ， 


2. 21 什么 因素 影响 脂 膜 的 流动 状态 ? 


细胞 膜 呈 现 二 维 的 半 流 体 结 构 ; 它 允许 嵌 人 的 蛋白 质 分 子 通 过 侧 向 扩散 相当 自由 地 不 断 
地 移动 (图 2 -8)。 然 而 , 膜 蛋 白质 不 能 自由 地 从 膜 的 一 侧 转 动 到 另 一 侧 。 含 有 一 个 或 多 个 糖 
的 膜 蝇 白质 ( 糖 量 白 ) 和 膜 的 糖 脂 总 是 把 糖 的 部 分 置 于 细胞 的 外 表面 。 许 多 这 些 糖 类 单位 是 作 
为 细胞 内 通讯 信号 的 受 体 在 起 作用 ( 见 第 11 章 )。 原 核 细胞 膜 的 流动 性 可 由 脂 类 分 子 构 成 的 
膜 中 脂肪 酸 链 的 长 度 和 冯 键 数量 的 变化 来 调节 。 在 动物 细胞 膜 中 固 醇 脂 类 (类 固 醇 ) 的 数量 也 
是 膜 流 动 性 的 一 个 关键 调节 因素 。 
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图 2- 7 三 种 主要 的 膜 脂 。(a) 醉 脂 (如 称 为 玖 卓 酰 胆 碱 的 琵 酸 甘油 丁 )i(b) 糖 脂 (如 得 糖 服 );(c) 男 醇 ( 如 
胆 曾 各 )。 
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图 2-8 惧 质 双 层 膜 的 图 示 。 根 据 膜 结构 的 流动 贸 骨 模 型 , 嵌 人 膜 中 的 多 种 蛋白 质 极 富 流动 性 。 极 性 脂 
质 骸 全 的 双 层 其 厚度 约 为 5nm(50A) 。 





第 2 章 生物 大 分 子 








2. 22 ” 质 膜 是 一 个 选择 性 过 滤器 , 它 控制 着 营养 素 和 其 他 细胞 内 过 程 所 需 分 子 的 
进入 。 代 澳 的 废物 通过 这 个 膜 传递 出 细胞 。 这 些 分 子 是 如 何 跨 膜 移动 的 ? 


生物 膜 中 的 脂 质 常 具有 长 度 为 16 或 18 个 碳 原 子 的 尾部 。 这 样 的 膜 对 于 离子 和 大 狗 数 极 
性 分 子 具有 非常 低 的 渗透 性 。 然 而 ,水 可 容易 地 通过 腊 从 浓度 高 的 区 域 被 动 扩散 到 浓度 低 的 
区 域 。 含 有 极 性 基 团 的 大 多数 分 子 不 能 通过 脂 膜 ,但 是 ,也 可 通过 由 特异 膜 内 在 蛋白 质 形成 的 
离子 遂 道 进 和 细胞。 或 通过 特异 膜 载体 蛋白质 消耗 能 量 被 主动 运输 跨 过 膜 。 例如 ,存在 于 质 
膜 上 的 钠 - 钾 运 输 系统 可 道 浓度 梯度 把 销 高 子 泵 出 细胞 而 把 锦 离 子 泵 入 细胞 。ATP 水 解 成 
ADP 提供 能 量 来 驱动 这 个 泵 。 细 胞 的 这 些 对 细胞 外 信和 号 作出 反应 控制 离子 和 营养 素 在 细胞 
各 个 部 分 的 浓度 的 能 力 几 乎 完全 依赖 于 艇 入 各 种 细胞 膜 上 的 特殊 蛋白 质 的 种 类 和 数量 。 


2.23 蛋 日 质 和 核酸 的 合成 需要 模板 。 多 糖 和 脂 膜 不 是 依 模板 构建 的 。 大 分 子 
的 脂 噶 是 如 何 合成 的 ? 


在 膜 中 存在 的 磷 柄 化 (amphipathic) 的 脂 质 两 性 化 合 物 , 它 含有 一 个 亲 水 (hydrophilic) 的 
极 性 “ 头 ? 区 域 和 一 个 或 多 个 非 极 性 的 疏水 的 “ 尾 ”( 通 常 仅 是 脂肪 酸 链 或 其 他 碳 氧化 合 物 )。 与 
多 糖 合 成 需要 酶 的 催化 不 同 , 当 脂 质 的 浓度 超过 一 个 临 恰 值 时 , 膜 脂 质 倾向 于 自然 地 形成 大 分 
子 双 层 (一 般 约 50A) 繁 集 在 水 中 [1 埃 (A) 等 于 10-8 米 ;1 纳米 Cnm) 等 于 10-* 米 或 10 埃 ]。 
低 于 这 个 浓度 ,单个 的 蕴 质 分 子 保持 溶 于 水 相 的 状态 。 磅 脂 的 带电 荷 的 极 性 头 部 在 该 双 层 的 
外 部 ,在 此 它们 能 与 水 相互 作用 。 膜 脂 质 不 深水 的 碳 氧 尾部 通过 在 该 双 层 中 间 相 互 非 共 价 的 
聚合 来 躲避 水 一 一 一 种 被 称 为 "疏水 键 ?的 现象 。 这 个 双 层 结构 形成 了 众所周知 的 单位 膜 (Cunit 
membrane)。 为 了 避免 与 水 相互 作用 ,一 个 脂 质 双 层 倾向 于 形成 一 个 自我 封闭 的 .中 空 的 、 扁 
平 或 球形 的 砷 泡 。 一 个 细胞 实质 上 就 是 一 个 巨大 的 由 隘 质 双 层 (单位 膜 ,也 称 质 膜 ) 包 绕 的 楚 泡 。 


蛋 白质 
2. 24 ”什么 是 蛋 日 质 ? 什么 是 它们 共有 的 特征 ? 


每 个 蛋白 质 链 是 在 核糖 体 土 合成 的 , 它 是 通过 共 价 酰胺 键 即 肽 键 (beptide bond) 联 结 氨基 
版 单 体 构成 的 不 分 支 的 线性 序列 。 蛋 白质 结构 中 有 20 种 氨基 酸 。 氢 基 酸 和 糖 的 绝对 构 型 可 
参见 局 -甘油 醛 的 结构 。D 型 [对 映 蜡 构 体 (enantiomer)] 的 非 重合 镜像 你 为 上 构 型 (L 意 为 
左 , 或 “左手 的 ”) ;L 构 型 是 在 核糖 体 上 合成 的 所 有 生物 蛋 捍 质 的 结构 形式 。 然 而 ,DD 型 氨基 酸 
(也 意 为 右 ,或 “右手 的 ”; 工 构 型 的 光学 异 构 体 ) 也 出 现在 某 些 原核 生物 分 子 中 (如 细菌 细胞 名) 
和 某 些 肘 类 抗生素 中 (如 短 杆菌 肘 S) 。 所 有 的 氨基 酸 具 有 相同 的 基本 结构 ,如 图 2- 9 所 示 。 
在 每 个 氨基 酸 的 中 心 是 一 个 e 碳 原 子 (a carbon) 。 它 的 左边 (常规 写法 ) 是 一 个 碱 性 (电离 时 ) 
的 氨基 (NHS )，a 碳 原 子 的 右边 是 一 个 酸性 (电离 时 ) 的 羧基 (CDO- )。 一 个 氢 原 子 与 碘 原 于 
形成 第 三 个 键 ,第 四 个 键 与 一 个 侧 链 基 团 (R) 相 联 。 氨 基 酸 之 间 的 差异 源 于 其 R 基 团 的 性 质 。 
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图 2-9 在 相同 pH 值 中 插 基 酸 的 一 般 结 构 。(a} 酸 性 溶液 中 的 主要 形式 ; (B) 中 性 (pH 7) 
溶液 中 的 主要 形式 ; (c 碱 性 溶液 中 的 主要 形式 。 


a 3 *» 
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2.25 蛋白 质 在 生命 系统 中 具有 酶 催化 功能 、 结 构 功 能 和 其 他 功能 。 列 出 了 一 些 
蛋 旺 质 的 主要 功能 类 型 并 且 每 种 类 型 至 少 给 出 一 个 例子 。 见 表 2. 1。 


表 2.1 某 些 蛋 白质 和 肘 类 的 功能 























































































































江门 质 类 别 功 能 举 例 

这 动 重 所 个 细胞 器 在 细胞 内 移动 和 细 胸 所 身 的 。” 微 管 得 行 . 莫 毛 焉 和 白 、 肌 动 蛋 白 . 顷 胞 骨 集 的 中 等 纤维 
移动 ( 阿 米 巴 运动 . 胞 吞 和 有 狐 叶 和 必 
由 3 

销 定 蛋 折 细胞 立 间 相 子 附着 或 细胞 与 革 策 附 纤 过 蛋 白 . 钙 黏着 下 白 
着 。 

收缩 蛋白 途 借 弛 维 滑 动 的 收缩 作用 肌 动 蛋白 . 肌 妹 和 蛋 日 

结构 蛋白 提供 支撑 和 强度 胶原 重 白 ,前 重启、 弹性 蛋 自 .党 心 蛋白 , 兹 玲 白 

能 蛋白 惟 化 生物 化 学 反应 DNA 容 合 酶 3- 半 和 乳糖 车 醇 

和 译 输 蛋白 携带 分子 跨 腊 或 从 - -个 细胞 到 壬 一 个 ”血红 看 白 , 半 伟 糖 件 遂 透 降 , 转 氏 具 让 .有 时 珠 从 白 、( 瞳 ; 
细胞 孔 蛋 鼎 

激素 不 同类 型 细胞 亲信 号 传递 . 制 涩 作用 ”胰岛素 , 胰 高 血糖 束 . 促 滤 池 激 素 (CFSHD) 
和 抑 外 作用 

营养 蛋白 食物 储 成 朋 消 眶 和 白 、 玉 米 醇 详 借 门 

细 欧 表面 受 体 标记 朋 胞 作为 滞 素 、 病 毒 利生 长 激素 ”胰岛 案 受 体 , 哄 苗 必 附着 位 点 ,神经 细胞 生长 团子、 视 和 紫 
的 作用 息 点 ,神经 冲动 的 传导 质 . 乙 芋 胆 威 受 体 

核 熏 白 与 PNA 结合 压缩 其 长 度 ; 与 RNA 结 ”组 蛋白 ,翻译 的 起 巡 .、 延 仲 , 弘 止 因子 
合 参 与 翻 详 

阻 抑 蛋 白 与 DNA 缚 舍 阻 断 转 承 大 鹏 杆 苦 中 的 乳 精 阻 抑 蛋 白 

激活 蛋白 与 DNA 结合 刺 浇 转录 分 解 化 谢 物 基因 激活 蛋 委 (CAP) 

神经 递 质 神经 元 之 间 的 信和 号 传递 脑 啡 卜 .内 咱 肽 

免疫 万 蛋白 识别 抗原 ,免疫 功能 IgG,IgM IgA 类 抗体 

补体 细胞 溶解 .免疫 功能 从 局 到 C9 

正 血 习 子 身 液 涂 固 沟 血 酶 .纤维 党 站 

自身 识别 个 体 的 专 有 标记 .免疫 功能 主要 组 织 相 容 性 CMHC} 抗 原 

核 精 体 当 白 核 粮 体 结构 成 分 细菌 中 ,30S 亚 单 位 中 的 21 蛋白 (Sl 到 31)，503 亚 单 

位 中 的 3 蛋白 (1L1 到 L34) 

能 量 转 结 把 电子 从 -个 分 子 转移 到 吨 -个 分 子 ”细胞 色素 .细菌 视 紫 质 

喜 物 或 毒素 防御 化 学 制品 ,帮助 捕获 食物 草 麻 子 中 的 葛 麻 毒 蛋 白 , 蛇 的 毒液 

自动 调节 帮助 调节 诊 透 庄 .pH 和 血液 勾 度 握 铺 白 党 白 和 球 泌 自 


2. 26 氨基酸 如 何 分 类 ? 


氨基 酸 可 以 各 种 方式 分 类 。 表 2,2 把 簿 基 酸 分 为 人 类 。 脂 肪 族 氨基 酸 具 有 直 的 或 线性 的 
侧 链 。 芳 香 族 氨基 酸 具 有 环 状 的 砚 侧 链 。 杂 环 氨基 酸 至 少 有 一 个 环 含有 碳 和 和 握 。 

另 一 个 分 类 系统 基于 氨基 酸 在 生理 条 件 下 所 携带 的 净 电 戎 而 把 它 分 为 三 大 类 :中 性 、 酸 
性 、 碱 性 。 在 中 性 氨基 酸 中 ,有 些 是 非 极 性 蓝 水 的 ,如 : 丙 氨 酸 (Ala) , 频 氢 酸 (Val). 异 亮 氨 酸 
(lle) . 亮 氨 酸 (Leu) `. 色 氢 酸 (Trb) 、 肺 氮 栈 (Pro) .蛋氨酸 (Met) . 茶 丙 氨 酸 (Phe); 其 他 的 是 极 
性 疏水 的 氨基 酸 ,如 甘氨酸 (Gly) ,丝氨酸 (Ser), 苏 氮 酸 (Thr)、 和 党 氮 酰胺 (Gln)、 半 胱 氨 酸 
{Cys) .天 冬 (Asn) 酰胺 。 这 些 氮 基 酸 的 一 个 字母 和 三 个 字母 的 符号 列 于 表 5. 1 的 图 例 中 ， 
在 极 性 亲 水 氨基 酸 中 ,有 两 个 酸性 氨基 酸 ( 天 冬 氮 酸 和 洛 氨 酸 ) 和 去 个 碱 性 氨基 酸 ( 赖 氨 酸 , 精 
氨 酸 和 组 氨 酸 )。 两 个 含 硫 氮 基 酸 中 ,只 有 半 胱 氨 酸 可 以 相互 之 间 形 成 共 价 的 二 硫 键 。 两 个 半 
用 氨 酸 的 含 硫 侧 链 氧 化 通过 二 破 键 相互 结合 形成 衡 生 氨 基 酸 一 一 胱 氨 酸 。 这 些 二 硫 键 有 助 于 
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表 2.2 320 个 存在 于 核糖 体 合成 的 蛋 向 质 中 的 氨基 酸 的 结构 式 。 握 基 酸 分 类 的 依据 是 它们 侧 链 的 化 学 性 质 
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CH CHs CH CH 
| ~ 
CH: CH. CH 
甘 扬 酸 再 氨 酸 贱 握 酸 * 异 党 氨 酸 * 亮 揪 酰 
脂肪 谍 , 单 拨 基 , 单 痢 基 酸 
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CH CHs S Cl 
| /~ 
CH N—H CH， H OH 
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HC C 
Ne_crf 
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脂肪 族 , 二 搜 基 的 脂肪 族 , 醚 胺 
NH—OH—COOH NHs—CH—COOH NE 一 PH CDoH NH: 一 CH-COOH | NH/—CH—CO0H 
CH HO CH OH CH 
OH CE c e (一 H 
AN AN i | 
Ht CH H—C C—H N NH 
| | ' | ~、/ 
HC CH HC OH G 
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H OH 
毕 氨 酸 苏 氨 酸 * 蒜 内 握 酸 ” 覆 气 酸 组 氮 酸 
脂肪 族 含 其 基 的 芳香 族 | 区 环 


*# 别 乳 动物 饮食 中 必需 的 。 





摘自 A Pictionary of Genetics, Fourth Edition，1990，by Robert C. King and William D, Stansfield, Oxford University 


Press, 


蛋白 质 三 级 和 四 级 结构 的 稳定 。 且 气 酸 含 有 一 个 次 级 氨基 ,这 导致 驻 气 酸 不 能 参与 重 白质 二 
级 结构 螺旋 的 构成 。 腿 所 酸 经 常 出 现在 多 肽 链 的 转弯 处 ,在 此 处 它 干扰 a 螺旋 的 形成 。 峭 
气 酸 的 侧 链 结合 在 “ 碳 原 子 上 并 且 又 与 气 基 结合 形成 环 状 结构 ;因此 ,实际 上 彤 氨 酸 是 一 个 亚 
氨基 酸 ,但 是 ,这 个 事实 常 被 忽略 ,一 般 还 是 把 它 作为 氨基 酸 看 待 。 


2. 27 什么 是 必需 氨基 酸 9 


大 多 数 细菌 能 从 简单 的 碳 源 ( 如 葡萄 糖 ) 生 产 所 有 它们 所 需 的 复杂 的 有 机 分 子 。 在 这 方面 
大 多 数 动物 代谢 的 复杂 程度 不 如 细菌 。 必 有 需 人 氨基 酸 的 种 类 依 物种 的 不 网 而 有 所 差异 。 例 如 ， 
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在 20 种 制造 蛋白 质 所 需 的 氨基 酸 中 ,有 8 种 人 类 不 能 合成 ;这 8 种 氮 基 酸 称 为 必需 氨基酸 
(essential amino acid) ,它们 必须 存在 于 我 们 进食 的 食物 中 。 虽 然 , 在 表 2. 2 中 酷 氨 酸 并 没有 
作 力 必需 簧 基 酸 所 打 上 是 号 ,但 是 , 它 是 由 必需 氨基 酸 革 丙 氨 酸 合成 的 ;因此 , 酷 氨 酸 也 被 认为 
是 一 个 必需 的 氨基 酸 。 


2.28 在 活 细胞 中 费 基 酸 是 如 何 连 在 一 起 构成 蛋白 质 的 ? 


氨基 极 合 成 多 肽 链 的 过 程 是 发 生 在 核糖 体 上 ,这 将 在 第 5 章 中 讨论 。 庆 刍 是 在 酶 的 催化 
下 通过 脱水 而 形成 的 (图 2 - 10)。 从 一 个 氨基 酸 的 羧基 上 去 由 一 个 氧 原子 ,同时 从 第 二 个 氨 
基 酸 的 氨基 上 去 除 两 个 氢 原 子 。 余 下 的 正和 氨 各 分 享 一 个 电子 形成 共 价 的 肽 键 。 








图 2- 10 通过 形成 肽 键 脱水 合成 -个 二 肘 。 


2.29 多 肽 链 有 极 性 吗 ? 


有 。 在 链 的 一 个 末端 (通常 画 在 左 侧 } 有 -个 自由 的 氨基 ,在 另 一 端 ( 依 习惯 在 右 侧 ) 有 一 
个 自由 的 着 基 。 除 了 每 条 链 的 侧 链 和 未 端 氮 基 酸 ,在 多 炭 链 中 没有 自由 的 氨基 或 凌 基 结合 
4 碳 原子 上 ,因为 存在 于 自由 氨基 酸 (以 它们 合成 多 肽 链 ) 中 的 每 一 个 这 类 基 团 会 在 肽 键 (把 氨 
基 酸 连 在 一 起 ?的 脱水 合成 过 程 中 被 破坏 ， 因 此 ,每 条 多 肘 链 有 一 个 氨基 端 或 N 端 和 一 个 羧 
基 端 或 C 端 。 


2. 30 多肽 链 和 有 蛋白质 之 间 的 差别 是 什么 9 


喜 肘 ‘oligopeptide) 是 相当 小 的 包 诸 体 ,通常 在 长 度 上 少 于 10 个 氨基 酸 。 多 肽 (polypep- 
tide) 是 分 子 质量 小 于 5000 Da 的 分 子 。LDa(Daltom) ,是 一 个 与 一 个 氨 原 子 质 量 相等 的 单位 ; 
1Da 王 1, 67 X10 “go 一 般 把 超过 5000 Da 的 氨基 酸 链 称 为 蛋白 质 ， 许 多 功能 性 蛋白 质 由 一 
条 独立 的 氨基 酸 的 多 肽 链 构 成 。 在 这 种 情况 下 ,一 个 完整 的 多 撩 链 等 同 子 功能 性 蛋白 质 ， 然 
而 ,在 其 他 的 例子 中 ,一 个 功能 性 蛋白 质 可 由 两 个 或 多 个 完全 相同 的 链 [ 同 聚 体 (homopoly- 
mer)j 或 不 同 的 链 [ 异 聚 体 (heteropolymer) ] 构 成 。 在 此 种 情况 下 ,一 个 独立 的 多 肽 链 不 能 等 同 于 
功能 性 货 特 质 。 除 非 这 些 差别 是 重要 的 (将 被 注 时 ) ,在 本 书 中 蛋白 质 这 个 术语 等 同 于 多 肽 链 。 


2.31 不 同和 多肽 链 之 间 的 差别 是 如 何 形成 的 9 


多 肽 链 含有 的 具体 的 氨基 酸 ( 残 基 ) 种 类 和 数量 可 以 不 同 。 有 些 链 可 含有 超过 100 个 氨基 
酸 。 另 外 一 些 要 短 于 100 个 氨基 酸 。 多 肽 平均 含有 300 个 左右 的 残 基 ( 单 育 体 )。 此 外 ,不 仅 
多 其 链 中 的 氨基 酸 组 成 可 以 不 同 ,而 且 , 多 肽 链 中 氮 基 酸 相 互 排列 的 顺序 也 可 不 同 。 即 ,两 个 
长 度 相等 氨基 酸 组 成 相 癌 的 多 肽 链 其 残 基 的 顺序 可 能 不 同 。 所 有 某 一 特定 种 类 的 完整 合成 的 
多 肽 链 ( 如 血红 蛋白 的 <“ 链 ) 在 所 有 方面 都 是 完全 相同 的 ,因此 ,可 以 获得 甚 蛋白质 结 晶 ; 该 结 
晶 可 进行 入 射线 入 身分 析 来 观察 多 肽 的 结构 。 

功能 性 蛋白 质 分 子 的 一 级 结构 是 指 每 条 多 其 链 中 氮 基 酸 的 线性 序列 (图 2 -11a)。 


2.32 蛋白 质 的 一 级 结构 主要 有 两 种 :x 螺旋 ,8 折 获 片 层 。 什 么 是 % 螺旋 ? 
当 个 肽 键 的 疙 芷 (C 一 〇 ) 与 在 同一 链 上 约 四 个 残 基 谍 离 的 氨基 酸 的 脉 键 侧面 的 一 个 亚 
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外 结构 开国 -Gao 人 
ae 


(四 ”一 级 结构 
3.6 个 氨基 构 残 基 一 >| 。 < 一 9 昌 放 


| 牛 胰 惊 桩 核酸 蜡 
{C) 三 级 结构 
折 和 和 两 个 半 腕 毛 酸 
之 间 的 内 部 键 


含 和 B 链 的 血红 化 白 
”模式 结构 


图 2-11 和 蛋白 质 四 个 结构 水 平 (a 一 b)? 图 示 。(!( 摘 自 Schaum's Outline of Theory and Problerms of (Genet- 
ics, Third Edition, W. D. Stansfield, NeGraw-Hill, 1991,) 


氨基 (NH) 通 过 一 个 氢 键 (共用 一 个 质子 ,或 氢 核 ) 相 联 ,就 可 形成 “ 螺旋 (alpha helix) (图 
2 - 11b) .该 螺旋 每 3. 6 个 氨基 酸 残 基 一 图 。 一 个 多 肽 链 可 以 不 是 从 头 至 尾 全 为 “螺旋 。 常 存 
在 被 非 螺 旋 区 域 间隔 的 a 螺旋 域 (domain)。 可 妨碍 a 螺旋 形成 的 因素 之 一 是 胖 氨 酸 的 存在 。 
因为 , 且 氨 酸 氨基 土 的 所 组 人 一 个 环 中 , 它 不 能 与 链 上 相应 位 置 的 装 基 形成 气 键 。 且 氨 酸 的 刚 
性 可 在 多 肽 链 中 形成 扭 结 或 痊 转 。 


2.33 什么 是 B 扩 生 片 层 ? 


不 流 于 水 的 蛋白 质 侨 向 于 形成 纤维 结构 。 此 类 蛋白 质 的 例子 :指甲 、. 角 和 毛发 中 的 < 角 和 时 
白 , 卦 带 中 的 胶原 蛋白 ,具有 弹性 的 弹性 蛋白 ,以 及 经 。 绎 维 蛋 白质 的 多 肽 链 中 某 些 氮 基 酸 (如 
膊 氨 酸 .甘氨酸 . 苏 氨 酸 和 天 冬 酰胺 ?的 信和 量 也 许 是 相当 高 的 ,它们 使 螺旋 不 稳定 而 形成 一 个 
伸展 的 链 。 氨 键 可 在 完全 相间 的 这 类 凶 肽 链 之 间 形成 , 而 不 是 在 一 条 单个 的 多 肽 链 内 ,如 此 形 
成 的 二 级 结构 称 为 8 折 又 片 层 (f- pleated sheet) 。 片 层 中 的 肽 链 可 平行 (相同 方向 ) 并 列 排列 
或 交替 地 以 相反 方向 ( 反 平 行 ) 排 列 。 球 蛋白 的 某 些 区 域 也 含有 片 层 (图 2 -12)。8 片 层 也 
可 相互 堆积 并 由 氢 键 (或 其 他 弱 的 次 级 键 ) 交 联 。 


2.34 三 级 结构 如 何 构成 ? 


多 肽 链 可 自身 折 皮 ,并 在 其 内 部 形成 弱 的 键 (如 扎 键 ,离子 键 ) 和 强 的 二 硫 键 ;该 二 硫 键 可 
把 三 级 结构 (tertiary structute) 稳 定 为 一 个 精确 而 复杂 的 折合 结构 。 这 些 键 是 在 不 同 氨基 酸 
的 侧 链 之 稀 形 成 的 。 球 形 蛋 白质 是 洲 于 水 的 并 且 形 成 大 多 数 酶 .抗体 .蛋白 质 激素 和 转运 蛋白 
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图 2- 12 ta) 蛋 白质 超 二 级 8- -8B 折 委 单 位 的 图 示 。8 片 层 结 构 区 域 以 箭头 表示 ;a 螺旋 区 域 用 螺旋 结 
构 表 示 。 粗 虞 的 揽 键 位 置 以 虚线 表示 。(b) 反 平行 的 B 片 层 中 相 邻 多 上 肘 链 之 间 的 毛 键 (摘自 Schaum's 
Outline of theory and Problems of Biochemistry, P, W. Kuchel, G. B, etal., MecGraw_Hil], 1988,) 


质 ( 如 血红 蛋白 ) 等 的 紧密 的 特征 形状 。 同 工 酶 (isozyme) 是 -一 个 酶 的 多 种 形式 ,它们 催化 相同 
的 化 学 反应 ,但 净 电 荷 不 同 ,或 健 化 效率 不 同 ,或 二 者 均 不 同 。 通常, 同 工 酶 在 氨基 酸 序列 上 只 
是 一 个 或 几 个 发 基 不 同 。 


2. 35 ”什么 是 蛋白 质 的 四 级 结构 9 


如 果 两 个 或 多 个 多 肽 链 自然 结合 , 它们 就 形成 四 级 结构 (quaternary structure) (图 2 - 
11d)。 一 个 单个 多 肽 链 四 级 结构 的 蛋白 质 被 称 为 原 聚 体 (protomer)。 许 多 借 白 质 其 正常 发 控 
作用 需 一 个 以 上 的 多 肽 链 。 例 如 , 某 些 类 型 的 胶原 蛋白 (结缔 组 织 中 常见 的 蛋白 质 ) 存 在 三 个 
完全 相同 的 多 上 肪 链 ( 同 源 三 豪 体 ) ,它们 相互 锋线 形成 三 股 螺旋 。 细 菌 色 氨 酸 合成 酶 是 一 个 异 
四 桶 体 , 由 两 个 相同 的 和 两 个 相同 的 B 多 肽 链 构 成 。 


2. 36 ”那些 过 程 可 降低 或 破坏 蛋白 质 的 功能 ? 


只 有 天 然 三 级 或 (和 ) 四 级 结构 状态 的 蛋白 质 才 具有 功能 。 蛋 白质 一 级 结构 由 结构 基因 决 
定 。 如 果 一 个 正常 基因 突变 (变化 ) 为 另 一 种 形式 (等 位 基因 ) , 它 可 改变 遗传 密码 , 雇 臻 生成 的 
蛋白质 具有 一 个 不 同 的 氨基 酸 序 列 。 在 蛋白 质 中 即使 一 个 氨基 酸 发 生变 化 也 会 改变 或 破坏 蛋 
白质 的 功能 ( 见 第 6 章 )。 

蛋白 酶 (proteolytic enzyme)( 消 化 蛋白 质 ), 又 称 为 肽 酶 ,裂解 蛋白 质 一 级 结构 的 肽 键 , 产 
生 各 种 长 度 的 片段 ,或 把 蛋白 质 完全 降解 成 氨基 酸 。 这 个 过 程 称 为 蛋 自 质 消化 (protein diges- 
tion) 。 与 非 末 端 氨基 酸 肽 键 结合 的 肽 酶 称 为 内 肽 酶 (endopeptidase)。 外 肤 酶 (exopeptidase) 
有 两 类 :氨基 肽 酶 从 多 肽 链 的 氨基 末端 裂解 氨基 酸 ; 羧 基 肽 酶 从 多 肽 链 的 羧基 末端 裂解 氨基 
酸 。 

二 级 或 较 高 级 的 和 蛋白质 结构 可 通过 多 种 方式 被 修饰 ,这 称 为 变性 (denaturation) 。 蛋 白质 
可 被 热 ( 鸡 重 中 的 卵 清 蛋白 可 被 油 炸 而 变性) .大 的 pH 改变 (向 牛奶 中 加 人 柠檬 半 可 使 牛奶 变 
性 并 可 沉 诈 酷 蛋 白 ) ,化 学 处 理 (清洁 剂 处 理 可 破坏 球 蛋白 内 的 芍 水 相互 作用 ) ,或 机 械 处 理 ( 搅 
动 蛋清 可 使 卵 清 蛋 电 变 性 ;而 变性 。 温 度 的 小 小 改变 至 少 可 人 恒 某 些 电 白质 部 分 地 变 件 ,这 些 称 
为 温度 敏感 (termnperature-sensitive) 蛋 白质 。 有 关 这 些 蛋 白质 的 突变 称 为 温度 敏感 (ts) 突变 .。 
这 类 突变 在 研究 细菌 和 病毒 遗传 学 方面 是 非常 重要 的 。 
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2. 37 ”在 蛋 日 质 中 , 某 种 氨基 酸 有 优先 选择 的 位 置 吗 9 


某 些 氨基 酸 解 离 状态 的 侧 链 易 于 与 水 相互 作用 ( 亲 水 作用 )。 芒 水 氨基 酸 含有 不 解 离 的 侧 
链 , 它 颌 向 于 避 开 与 水 的 相互 作用 。 内 此. 当 一 个 多 肽 链 折 秋 为 一 个 球形 三 级 结构 , 带 有 亲 水 
侧 链 的 氨基 酸 价 向 于 在 分 子 外 部 ,而 链 的 疏水 片段 倾向 于 在 分 子 的 内 部 。 思 级 结构 的 蛋白 质 
的 多 个 多 肽 链 通 常 被 蚊 水 相互 作用 人" 键 合 ”而 联结 ， 单 个 多 肽 链 的 非 极 性 基 团 相 开 聚集 来 避 
开水 。 氢 键 和 /或 离子 键 , 与 链 内 (在 同一 链 内 ) 和 (或 ) 链 间 ( 在 链 与 链 之 间 ) 二 硫 键 共同 参与 形 
成 蛋白 质 的 四 级 结构 。 在 蛋白 质 中 没有 发 现 其 他 类 型 的 共 价 交 联 。 


2. 38 电泳 是 如 何 用 于 研究 蛋白 质 的 ? 


电泳 (eleetrophoresis) 是 带电 分 子 在 电场 中 的 移动 。 一 个 常见 的 电泳 分 离 蛋 白质 混合 物 
的 方法 是 把 样品 注 人 半 固 体 琼脂 糖 或 淀粉 腕 板 上 的 样品 孔 。 这 个 胺 板 放 在 离子 强度 适宜 的 两 
端 有 电极 的 缓冲 液 中 。 把 直流 电 加 载 于 这 个 系统 , 带 有 最 高 净 负 电荷 的 蛋白 质 将 通过 胶 以 最 
快 的 速度 向 正 电极 (阳极 ) 迁 移 ; 而 带 有 最 高 净 止 电荷 的 俩 白质 将 通过 胶 以 最 快 的 速 诬 向 负电 
极 (阴极 ?迁移 。 在 特殊 的 缓冲 液 系统 中 ,在 其 等 电 点 (isoclectric point) 上 的 沉 白 质 没 有 兆 电 
荷 ,因而 不 向 任何 一 极 迁移 。 一 段 时 间 以 后 ( 常 为 一 个 小 时 左右 ), 关闭 电 源 , 却 胶 板 温 人 和 蛋白 
质 染 色 剂 中 。 用 脱色 剂 清除 未 结合 的 染料 ,在 胶 板 上 不 同 的 位 置 可 见 组 白质 带 ， 
#*z 例 2.3 

















血红 蛋白 是 一 个 异 四 聚 体 分 于 , 它 从 我 们 的 肺 部 把 所 运输 到 我 们 的 组 织 。 它 由 四 个 多 对 
链 (两 个 相同 的 & 链 和 两 个 相同 的 月 链 ) 构 成 。 正 常 的 血 好 蛋白 的 有 链 一 个 末端 的 第 6 位 残 基 
是 谷 气 酸 。 镰 状 细胞 血红 蛋白 是 一 个 变异 蛋白 质 , 它 在 该 残 基 位 置 上 的 氨基 酸 是 央 气 酸 。 酸 
性 的 谷 氨 酸 具有 负电 和 荷 ;而 姑 气 酸 是 电 中 性 的 。 因 此 :在 电泳 过 程 中 ,正常 的 血红 蛋白 向 阳极 
的 迁移 要 快 子 镶 状 细胞 血红 蛋白 。 


EF 例 2.4 


乳酸 脱毛 酶 LLDH) 俊 化 丙酮 酸 转 化 为 乳酸 ,或 反 向 过 程 。 它 是 由 四 个 肤 链 袍 成 的 四 聚 
体 , 它 存在 两 个 原 聚 体 (M 和 HH) 的 五 种 不 同 的 组 合 :4M,3M : 1H,2M: 2H,1M: 3H 和 4H。 
五 种 LDH 同 工 本 可 被 电泳 分 离 , 因 为 ,在 庆 宜 的 缓冲 蔽 中 ,它们 各 自 带 有 不 同 的 净 电 荷 。 


核 酸 


2. 39 什么 是 核酸 9 核酸 的 两 个 主要 类 别 是 什么 ,以 及 它们 被 发 现 的 顺序 ? 这 两 
种 类 型 的 核酸 位 于 真 核 细胞 的 什么 位 置 ? 


核酸 ,作为 大 分 子 的 一 个 特殊 种 类 ,是 在 1868 年 被 Friederich Miescher 发 现 的 。 他 从 贮 
组 胞 核 中 分 离 了 一 种 物质 ,并 称 其 为 “ 核 素 "。 此 外 ,在 怠 鱼 精子 头 部 也 发 现 了 相 亿 的 物质 。 后 
来 ,知道 核 素 是 一 个 碱 性 蛋白 质 ( 主 要 是 组 重 白 ) 和 聚合 成 脱毛 核糖 核酸 (deoxyribonucleic 
acid,DNA) 的 含 太 酸 的 有 机 酸 组 成 的 混合 物 、 现 在 已 知 : 称 为 核 灶 核酸 (Cribonucleic acid， 
RNA) 的 第 二 种 核酸 才 聚 体 存在 于 细 胸 核 5 在 此 它 害 合成 ) 和 细胞 质 ( 在 此 它 参 与 蛋白质 的 台 
成 ?中 。 两 种 类 型 的 核酸 (CDNA 和 RNA7 是 核 昔 栈 (nucleotide) 亚 单位 ( 单 体 ) 的 线 状 不 分 支 的 
多 聚 体 。 核 音 酸 的 带 负电 荷 的 伴 酸 基 闭 赋予 该 光 聚 体 以 酸性 特征 。 
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2. 40” 核 苦 酸 的 三 种 主要 成 分 是 什么 ?它们 是 如 何 联结 的 ? 


每 个 核 昔 酸 由 三 部 分 构成 ,中 一 个 五 碳 糖 (成 糖 ); 名 一 个 平面 的 , 杂 环 的 、 含 氮 有 机 研 基 ; 
中 一 个 磷酸 基 团 {图 2- 13)。 每 个 核 芽 酸 中 的 合 握 碱 基 通 过 一 个 糖苷 键 与 糖 共 价 结合 。 碰 酸 
基 团 也 是 共 价 地 与 糖 结合 。 


糖 


与 
CHOH Off 
名 


OH OH 


5 
THOH OF 
Q 





图 2- 13 核酸 的 结构 成 分 。 糖 上 的 碳 原 子 被 示 以 投 导 来 与 藏 其 上 的 碳 涉 子 相 区 别 。 感 喧 上 的 二 1 贺 原 
子 和 味 叭 上 #9 氮 源 子 与 核 车 酸 的 核糖 或 脱 气 核 糙 上 的 #1' 瑞 原子 成 键 。 


2. 41 在 核酸 中 有 什么 碱 基 ? 碱 基 如 何 分 类 ? 


核酸 的 有 机 碱 基 有 两 种 基本 的 类 型 : 哮 哗 和 了 照 叭 (图 2 - 13?。 喀 啶 (pyrimidine) 是 单 环 结 
构 ; 了 嗓 崔 (purine} 是 双环 结构 。 腺 嘻哈 (adenine, 六 ) 和 岛 峙 贮 (CguanineyG) 一 一 二 者 存在 于 
DNA 和 RNA 中 一 一 只 是 其 便 链 不 同 。 腺 野 只 有 一 个 氨基 (NI ?与 吐 哈 环 的 井 6 位 置 ( 康 子 ) 
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结 人 台 , 因 而 , 它 被 称 为 6- 氨 基 藉 除 。 鸟 味 叭 在 #6 位 置 上 有 一 个 氢 , 在 并 2 位 置 上 有 一 个 氨基 ， 
因而 , 它 被 称 为 6 - 氧 -2 - 握 基 嘲 叭 或 2 -氨基 - 6 氧 味 哈 。 同 样 , 胞 喀 院 (ceytosine,C) ,存在 于 
DNA 和 RNA 中 ,是 2 - 氧 - 4 氨基 喀 啶 。 第 二 个 嘱 啶 , 只 存在 于 RNA 中 ,部 尿 厂 脾 (uracil， 
U)i 它 是 2,4- 一 氧 旷 啶 。 第 三 个 喀 叶 是 胸腺 喀 喧 (thymine,T) ,或 5- 甲 基 - 2,4- 卫 毛 喀 啶 ， 
主要 存在 于 DNA 中 (少数 胸腺 喀 院 碱 基 与 其 他 “稀有 了 碱 基 " 一 样 , 可 存在 于 正常 的 转运 RNA 
分 子 中 :网 问 题 2. 59) 。 


2. 42 ”在 核 苷 酸 中 有 娜 类 碳水 化 合 物 9 


B- 品 -核糖 (以 下 简称 为 核糖 ;图 2- 13) 存在 于 RNA 的 核糖 核 董 酸 单 体 中 。DNA 的 脱 
氧 核 精 核 苷 酸 单 体 中 的 成 糖 与 核糖 不 同 , 在 其间 2 碳 原子 没有 氧 ,因此 , 它 被 称 为 2 -脱氧 -8- 
局 - 核 猪 (以 下 简称 为 脱氧 核糖 )。 


2. 43 核 苦 与 核 苷 酸 有 何不 同 ? 


核 划 (nucleoside) 是 由 一 个 碱 基 , 喀 了 啶 的 Ni 或 嘎 哈 的 No ,与 糖 的 1' 砚 通过 糖苷 键 共 价 结 
个 而 构成 。 每 个 碱 基 的 平面 与 糖 的 平面 重 直 ,因此 ,在 多 聚 体 中 这 些 碱 基 平面 一 个 接 一 个 地 枉 
在 一 起 ,如 网 一 亚 硬 和 市。 含有 核糖 的 核 葫 称 为 核糖 核 昔 (ribonucleoside); 含有 脱氧 核糖 的 核 
苷 称 为 脱氧 核 精 核 背 (deoxyribonuclecsidey。 所 有 核 苷 的 名 称 列 于 表 2. 3 中 。 


表 23 核 萌 名 称 



















核 精 核 车 脱氧 核糖 核 并 脱 氢 核糖 核 并 
腺 果 叭 腺 蔡 脱氧 腺 并 脑 腺 刻 喧 胸 荐 * 脱氧 胸 并 
乌 厌 叭 鸟 首 脱氧 刍 昔 尿 霹 啶 尿 昔 一 





胞 在 脱氧 胞 蔡 





+ 在 转运 RNA 中 有 少量 存在。 


核 痛 梗 Cnueleotide) 由 一 个 克 通 基 团 (PO, ) 与 一 个 核 背 在 其 精 的 5 碳 共 价 结合 而 构成 。 
含有 核糖 的 核 苷 酸 称 为 核 畏 核 苷 酸 (ribonucleotide); 含有 脱氧 核糖 的 核 苷 酸 称 为 脱氧 核糖 核 
苷 酸 (deoxyribonucleotide)。 腺 苷 5 和 ~ 盔 酸 义 被 称 为 腺 莹 一 磷酸 (adenosine monophosphate， 
AMP) 或 腺 音 酸 (adenytie acid) 。 如 果 AMP 的 核糖 被 脱氧 核糖 置换 , 沪 核 苷 酸 就 成 为 脱氧 腺 
痛 酸 (dAMP) 。 核 背 酸 的 各 称 列 于 表 2. 4 中 。 








表 2.4 核 背 酸 名 称 
碱 基 核 情 核 香 酸 脱 气 核 铺 核 苷 酸 碱 基 核 粳 核 苷 酸 脱氧 核糖 核 苷 配 
腺 晨 蛤 腺 苷 酸 ,AMP 脱氧 腺 背 酸 , dAMP 胸腺 啼 喧 胶 昔 酸 , TMP 了 脱氧 购 苷 措 ,qTMP 
鸟 阿 哈 鸟 背 允 .GMP 。 脱 气 岛 音 击 ,4dGMP 卢 喀 星 尿 首 酸 ,UMP 


胞 咏 几 上 乃 苷 酸 ,CMP 脱氧 胞 音 酸 ,dCMP 





2. 44 ”在 同一 多 核 苔 酸 链 上 哪 类 键 联结 相 邻 的 核 苟 酸 ? 


在 DNA 和 RNA 的 每 个 多 核 任 酸 链 中 , 相 邻 的 核 苷 酸 是 通过 在 一 个 核 苷 酸 的 3' 碳 和 男 一 
个 核 苷 酸 的 5 号 之 间 民 成 磷酸 二 酯 键 共 价 相 联 的 。DNA 和 RNA 的 多 聚 体 是 以 DNA 为 模板 
在 特殊 酶 和 佛 白 质 的 协助 下 合成 的 (第 3 章 和 第 4 章 )。 


2.45 在 一 个 分 子 中 链 的 数量 方面 ,DNA 和 RNA 有 何不 间 


所 有 的 细胞 RNA 分 于 都 是 以 DNA 为 模板 合成 的 单 链 , 而 DNA 是 双 链 分 子 ( 双 螺旋 。 
RNA 链 的 某 些 区 域 在 核 峡 体 中 通过 村 补 碱 基 对 之 间 的 氨 键 可 以 联结 ,但 是 ,它们 不 能 像 DNA 
分 子 那样 全 长 配对 。 少 数 细 章 病 毒 ( 姑 于 X174 和 MI13) 其 基因 组 是 一 个 单 链 DNA， 大 用 数 县 


#4 。 
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有 单 链 RNA(ssRNA) 基 央 组 的 病毒 (如 宵 散 灰质 炎 病 毒 ,流感 病毒 ) 在 复制 过 程 中 可 形成 局 
部 的 双 链 ;呼吸 道 肠 道 病毒 有 双 链 RNA(dsRNA) 基 因 组 ; 反 转 录 病 毒 ( 如 人 免疫 缺陷 病毒 ， 
HIV; 第 10 章 ) 具 有 ssRNA 基因 组 ,在 复制 过 程 中 ,以 该 单 链 RNA 为 模板 合成 一 个 DNA 链 ， 
但 是 ,该 冯 链 即刻 分 离 。 


2.46 在 RNA 或 DNA 分 子 的 碱 基 之 间 形 成 那 类 键 9 


核 车 酸 中 的 碱 基 之 间 以 极 特殊 的 方式 自然 形成 氨 键 (比较 强 的 共 价 磷酸 二 酯 键 和 糖苷 键 
弱 的 次 级 键 ;。DNA 一 条 链 中 的 腺 味 叭 与 双 螺 旋 圭 补 链 中 的 胸腺 哮 啶 形成 两 个 氨 键 (A= 工 ) 。 
同样 ,在 DNA-RNA 杂 合 体 中 ,及 在 RNA-RNA 相互 作用 (在 同一 RNA 链 的 不 同 部 分 之 问 ， 
或 不 同 的 RNA 链 之 间 ) 的 过 程 中 , 腺 曼 蛤 与 尿 叶 睿 形成 两 个 所 键 (A==U}。 在 DNA 和 RNA 
中 , 鸟 叶 叭 和 胞 哮 喧 通常 形成 三 个 氨 键 (G=C)。 


2.47 DNA 和 RNA 分 子 的 形状 有 何不 同 ? 


一 条 RNA 分 子 的 单 链 可 自然 地 自身 折 秋 形成 局 部 的 互补 碱 基 对 ,使 其 在 能 量 上 处 于 最 
稳定 的 状态 。RNA 分 子 可 形成 各 种 形状 。 然 而 ,DNA 通常 以 同样 的 双 螺 旋 形 状 存在 ,这 两 条 
互补 链 相互 盘 绕 如 同 螺旋 的 搂 梯 。 这 楼 梯 的 扶 栏 ,或 骨 哥 由 每 条 链 中 交替 的 糟 -磷酸 基 团 构 
成 ;这 楼 梯 的 踏板 为 喊 基 对 。 由 于 喀 啶 总 是 与 嘻哈 配对 ,该 双 螺旋 的 宽度 一 律 为 20A。 


2.48 DNA 和 RNA 分 子 大 小 比较 的 结果 如 何 ? 


即使 最 大 的 RNA 分 子 与 大 多 数 基因 组 DNA 分 子 ( 其 中 基 些 分 子 含有 超过 108 个 的 核 苷 
酸 ) 比 起 来 也 是 非常 小 的 。 每 个 染色 体 含有 一 个 单个 DNA 分 子 , 它 含 有 成 干 上 万 个 基因 ,以 
及 不 编码 RNA 或 蛋白 质 分 子 的 区 域 。 比 较 来 看 ,在 细菌 中 作为 蛋白 质 合成 模板 CmRNA) 的 
最 大 的 RNA 分 子 只 编码 12 个 左右 的 蛋 日 质 。 


2.49 DNA 和 RNA 分 子 起 何 作用 ? 


在 所 有 细胞 中 ,DNA 是 作为 遗传 分 子 在 起 作用 。 它 储存 制造 RNA 分 子 和 蛋白质 的 遗传 
信息 ,并 且 , 每 一 条 链 都 可 作为 其 自我 复制 的 模板 ( 见 第 3 章 )。 细 胞 RNA 分 子 不 能 作为 其 自 
我 复制 的 模板 。 所 有 细胞 RNA 分 了 都 是 以 DNA 为 模板 合成 的 。 除 了 在 某 些 病 毒 中 (在 问题 
2, 45 中 提 及 ) ,RNA 分 子 携带 遗传 信息 。DNA 并 不 直接 作为 蛋白 质 合 成 的 模板 。DNA 可 被 
转录 为 信使 RNA(mRNA) 分 于 ,mRNA 具有 模板 的 功能 。 其 他 种 类 的 RNA 分 子 包 括 :核糖 
体 RNA(rRNA), 它 是 核糖 体 的 结构 成 分 ;转运 RNA(RNA), 它 协助 mRNA 翻译 成 蛋白 质 。 


2.50 在 真 核 细胞 中 ,DNA 和 RNA 分 子 位 于 何 处 ? 


几乎 所 有 的 真 核 细 胞 DNA 存在 于 线性 的 核 染色 体 中 。 少 量 环 状 DNA 存在 于 胞 质 细胞 
器 中 ,如 线粒体 和 叶绿体 。 所 有 RNA 分 子 均 是 从 DNA 模板 合成 的 。 大 多 数 RNA 在 细胞 核 
内 被 合成 和 加 工 ;然后 , 进 人 人 细胞质 ,在 此 ,它们 行使 合成 蛋白 质 的 功能 。 


2.51 比较 DNA 和 RNA 分 子 的 稳定 性 。 


单 链 RNA 多 京 体 相当 快 地 被 核糖 核酸 醇 (ribonuclease) 消 化 ,除非 它们 拥有 大 重 的 链 内 
碱 基 对 (在 某 个 局 部 区 域 形 成 “ 双 链 ”) ,或 除非 它们 与 蛋白 质 广泛 地 形成 复合 物 (如 核糖 体 中 的 
RNA)。 比 较 来 看 ,DNA 分 子 是 非常 稳定 的 ,这 是 由 于 它们 的 双 链 贯穿 全 长 ,以 及 通常 在 细胞 
恢 中 存在 修复 DNA 损伤 的 酶 类 。 而 在 细胞 核 中 或 细胞 质 中 都 没有 类 和 似 的 酶 类 来 修复 RNA 
的 损伤 。 也 没有 修复 线粒体 和 叶绿体 中 核 外 DNA 的 酶 类 ,由 于 RNA 在 以 各 种 速率 被 降解 ， 
所 以 ,它们 必须 被 不 断 地 更 换 。 
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2.52 什么 是 Chargaff 规则 " 它 的 化 学 基础 是 什么 9 


由 于 DNA 一 条 链 上 的 上 A 与 互补 链 上 的 工 形成 两 个 氨 键 (同样 ,G 与 CC 之 间 形 成 三 个 氨 
键 ), 所 以 ,DNA 分 子 中 卫 除 / 启 陡 的 比率 ,或 (ATG) (TO 是 一 由 定 的 值 。 然 而 .这 个 比值 
在 RNAA 分 子 中 不 是 -… 个 恒定 的 数值 ,这 源 于 RNA 的 单 链 特征 。 在 DNA 的 结构 明了 之 前 ， 
Erwin Chargaff 发 现 : DNA 中 ,A 与 工 以 等 摩尔 数 存 在 ;同样 ,G 等 于 位。 这 些 规律 就 是 Char- 
gaff 规则 。 


2.53 在 1953 年 ,James Watson 和 Francis Ty 
Crick 提出 了 一 个 DNA 结构 模型 (图 
2 -14)。 说 明 该 模型 的 某 些 细节 。 


James Watson 和 Francis Crick 提出 :以 机 反方 
向 走行 的 双 链 DNA 双 螺 旋 。 也 就 是 说 ,如 果 一 条 链 
从 5 碰 酸 末端 来 读 , 粮 - 磷 酸 刍 将 是 重复 的 5' 磷 
酸 - 3' 糖 ;其 互补 链 以 相间 方向 从 3 产 基 末端 来 读 ， 
将 是 3' 糖 -5' 磷 酸 , 注意 图 2-15 中 在 两 条 链 上 糖 指 
问 相 反 的 方向 (如 图 中 所 示 )。 

通常 DNA 分 子 是 右手 双 螺 旋 。 配 对 的 碱 基 依 
其 平面 堆积 在 分 子 的 中 心 构成 芍 水 的 核 。 与 碱 基 间 
的 氢 键 协 间 , 这 些 朴 水 作用 共同 维持 分 子 的 稳定 ， 
在 中 性 pH, 任何 碱 基 上 没有 电荷 ,但 是 ,DNA 分 子 
表面 的 磷酸 基 团 被 电离 ,使 DNA 分 子 带 有 兆 的 负电 
荷 。 

双 螺旋 每 10 个 碱 基 或 3. 4nm(34A) 完 成 一 轩 。 
这 个 距离 为 螺旋 的 螺 更 (pitch)。 因 此 , 普 操 的 碱 基 
对 的 每 层 之 间 有 3. 4 上 ;每 层 配对 的 碱 基 与 其 上 下 层 
相应 ,围绕 着 盘 轴 旋转 36"。 双 螺旋 表面 有 一 个 大 沟 
(maior groove) 和 一 个 小 沟 (minor groove) ,在 此 可 
发 生 特异 核 蔡 酸 序列 与 特异 的 DNA 结合 蛋白 质 
(DNA-binding protein) 之 间 的 相互 作用 。 这 种 特异 
的 DNA ~- 蛋白质 的 相互 作用 可 活化 ("打开 ”或 捉 制 
关闭”) 结合 位 点 或 其 附近 的 基因 ( 见 第 4 章 )。 < 
2.54 基于 其 功能 有 三 种 主要 类 型 的 RNA 分 Problems of Genetics, Third Edition, W. D. 

子 ， tRNA_mRNA， rRNA。 tRNA 分 子 的 Stansfield, McGraw- Hill, 1931,) 
结构 和 功能 介绍 。 

最 小 的 RNA 分 子 ( 长 度 为 75~80 个 核 昔 酸 或 城 基 ) 是 转运 RNA(IRNA7。 它 们 作为 转运 
分 子 确定 每 个 氨基 酸 在 核糖 体 上 的 准确 的 排列 位 置 以 便 聚 合成 多 肽 链 . 转运 RNA 是 独 一 无 
二 的 , 它 含 有 除了 正常 碱 基 (A.U.G:C; 见 问题 2 57? 以 外 的 几 个 稀有 的 碱 基 。 由 于 在 生物 和 蛋 
白质 中 20 种 不 同 的 氨基 酸 , 所 以 ,必须 至 少 有 20 种 不 同 的 tRNA 分 子 ,每 个 氨基 酸 才 能 有 
一 个 特异 的 tRNA 分 子 。 细胞 RNA 总 量 的 10% 一 20% 是 tRNA。 


2.55 ”mRNA 分 子 结 构 与 功能 介绍 。 


指定 蛋白 质 的 得 基 酸 序列 的 遗传 密码 存在 于 DNA 的 脱氧 核糖 核 蔡 酸 的 序列 中 ( 见 第 5 
章 ) ,并 且 它 可 被 转录 为 信使 RNA(mRNA) 的 互补 核糖 核 半 酸 序 列 。 恢 糖 体 与 mRNA 结合 并 
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图 2-15 DNA 中 的 碱 基 对 。 (摘自 Schaum's Outline of Theory and Problems of Genetics, 
Third Edition, W., D, Stansfield, MeGraw-Hill, 1991.) 


以 自动 收报 机 纸 条 那样 的 方式 沿 mRNA 移动 。 活化 的 tRNA, 与 其 携带 的 氨基 酸 , 阅读 
mRNA 密 码 , 该 密码 指定 氨基 酸 在 核糖 体 上 连接 成 多 肽 链 的 顺序 。 不 同 的 mRNA 的 大 小 和 
碱 基 组 成 的 差异 较 太 。 然 而 , 除 突变 之 外 ,由 一 个 基因 转录 的 所 有 mRNA 分 子 的 组 成 和 大 小 
是 完全 相同 的 。 


2.56 rRNA 分 子 结构 与 功能 介绍 。 


核糖 体 RNACrRNA ) 是 核糖 体 的 结构 成 分 。 在 细菌 中 有 三 种 分 子 质 量 的 rRNA 分 子 ， 
5S,16S 和 23S。 这 三 类 的 每 一 类 ,所 有 TRNA 分 子 在 分 子 结构 上 是 完全 相同 的 。 关 系 密 切 的 
生物 物种 的 该 碱 基 序 列 是 性 司 的 或 非常 相似 ;在 有 机 体 之 间 遗 传 关 系 越 远 ,该 碱 基 序 列 越 倾向 
于 不 同 。 分 了 大 小 符号 S 表示 Svedberg 单位 ,这 是 一 个 在 超速 离心 过 程 中 分 子 移动 速度 的 度 
量 标 准 。(T，Svedberg 在 1923 年 发 明 超速 离心 .) 一 般 来 讲 ,S 值 越 大 ,分 子 质量 越 高 ,尽管 分 
子 的 几何 学 或 形状 也 与 共有 关 。 在 真 核 生物 中 存在 四 种 分 子 质量 的 rRNA 分 子 :5S.5. 8S,17~ 
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18S.25~28S。 这些 rRNA 分 子 与 tRNA.mRNA 和 约 50 个 核糖 体重 白质 相互 作用 完成 蛋白 
质 的 合成 。 
2. 57 ”在 核酸 中 什么 是 “稀有 碱 基 "9 它们 如 何 成 为 核酸 的 一 部 分 ? 它们 具有 什 
么 功能 ? 

在 DNA 中 除了 腺 吐 哈 . 鸟 味 叭 .胸腺 喀 喧 或 胞 喀 哇 以 外 的 任何 碱 基 都 被 认为 是 稀有 的 或 
军 史 的。 同样, 在 RNA 分 子 中 除了 腺 味 叭 . 蕊 果 叭 . 尿 喀 喧 或 胞 喀 辽 以 外 的 任何 碱 基 也 是 如 
此 。 稀有 了 碱 基 是 在 聚合 前 或 后 通过 对 核 苷 酸 的 和 酶 促 催 化 修饰 而 形成 的 。 下 面 是 两 个 例子 。 
EF 例 2.5 


噬菌体 (细菌 病毒 1T4 的 DNA 含有 5 - 产 甲 基 胞 喀 院 (HMC) 而 不 是 胞 喀 啶 。 通 过 噬菌体 
编码 酶 的 作用 ,在 它们 被 聚合 为 叭 菌 体 基因 组 之 前 , 胞 喀 啶 城 基 被 加 上 一 个 甲 基 。 哄 菌 体 编 的 
另 一 个 酶 来 消化 含有 胞 唆 喧 而 不 是 HMC 的 宿主 DNA。 叭 菌 体 T4 使 用 这 些 宿 主 的 降解 产物 
来 合成 自己 的 DNA。 通 过 胞 哇 的 甲 基 化 , 哄 菌 体 T4 保护 自己 的 DNA 免 于 被 用 于 消化 宿 
主 DNA 的 同一 个 酶 所 攻击 。 在 噬菌体 DNA 复制 以 后 ,两 个 噬菌体 酶 把 HMC 碱 基 糖 基 化 ， 
从 而 保护 叭 菌 体 DNA 免 于 被 可 攻击 未 修饰 的 HMC 碱 基 的 宿主 限制 性 内 切 核 酸 酶 所 消化 。 


tw 例 2.6 


通常 mRNA 和 rRNA 不 含 任何 稀有 三 基 。 然 而 ,通常 所 有 的 tRNA 都 含有 少量 的 被 修 
饰 的 磁 基 。 转 运 RNA 是 在 正常 核 背 酸 被 3 - 5 磷酸 二 酯 键 连接 在 一 起 以 后 通过 特殊 的 酶 而 
设 修 饰 的 。 在 岛 蔡 原子 ] 上 加 一 个 甲 莫 形成 稀有 的 核糖 核 并 1 - 甲 基 岛 普 。 在 tRNA 中 的 一 
此 稀有 三 基 示 于 图 2- 16 中 。 大 多 数 稀有 了 磊 基 似乎 被 全 中 在 tRNA 分 子 的 环 中 ,或 不 配对 的 
区 域 。 这 些 不 配对 的 区 域 可 与 TRNA 或 mRNA 中 其 他 区 域 的 碱 基 配 对 。 这 些 舌 青 碱 基 的 主 
要 功能 尚 不 清楚 ,但 是 ,其 中 一 些 显示 出 它们 参与 tRNA 特异 性 的 调控 。 
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图 2-16 1RRNA 分 子 中 的 一 些 被 修饰 的 碱 其 的 结构 。 
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2.58 ”在 单 链 tRNA 分 子 中 , 通过 核 苷 酸 链 自身 折 营 和 充分 扩大 碱 基 互 补 瑟 对 的 
区 域 形成 了 哪 类 二 维 结构 模型 9 


形成 了 一 个 所 谓 的 三 叶 草 结构 ,如 图 2- 17 所 示 ， 此 种 结构 的 :RNA 是 其 活性 形式 ,在 其 
3 末端 腺 味 叭 上 承载 了 其 自己 的 氨基 酸 ( 丙 氨 酸 ) 。 所 有 的 tRNA 都 具有 这 种 同样 的 基本 的 三 
计划 结构。 形成 链 内 碱 基 对 的 区 域 称 为 干 (stem) , 而 不 配对 的 区 域 称 为 环 (loop) 。 编 码 不 同 
氨基 酸 的 转运 RNA 其 各 自 的 核 苷 酸 序 列 有 所 不 同 , 在 含有 被 称 为 所 密码 子 (anticoden) 的 核 
精 核 董 酸 三 联 体 的 中 环 中 尤为 不 同 。 每 类 氨基 酸 至 少 有 一 类 携 有 特异 反 密 码 子 的 同 源 tRNA 
{ 见 第 5 章 )。 
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图 2-17 酵母 两 氨 酸 转运 RNA 的 “三叶草 "结构 。 在 tRNA 分 子 中 有 几 个 稀有 碱 基 (* }( 见 
图 2- 16); 根 尿 苷 ( 业 ) 是 其 中 之 一 , 它 位 于 距 3 末端 最 近 的 环 中 ,该 环 称 为 TYEC 环 。 距 5' 末 
端 最 近 的 环 称 为 DHU 环 , 这 是 由 于 它 售 有 另 一 个 稀有 了 碱 基 , 二 氨 屎 苷 (D)。 所 有 的 tRNA 分 
子 均 以 CCA3 为 结尾 。 图 中 阴影 部 分 表示 在 所 有 种 类 的 tRNA 中 该 部 位 的 碱 基 完 全 相同 ， 
该 RNA 分 子 已 被 气 酰 tRNA 合成 酶 活化 , 即 通过 氨 栈 键 丙 氨 酸 结合 在 tRNA3' 末 端的 丙 毛 
酸 上 ，( 摘 自 Sechaurn's Outline of Theory and Problems of Genetics，Third Edition, WD 
Stansfield，MeGraw-Hil，1991.。》 





复 习 题 

选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1 需要 模板 合成 的 大 分 子 是 ( )。 (a}) 碳 水 化 合 物 和 脂 类 《by 和 磋 水 化 合 物 和 有 蛋白质 
Cc) 蛋 白质 和 核酸 〈 由 碳水 化 合 牺 ,蛋白质 和 核酸 (e) 脂 类 ,蛋白 质 和 核酸 

2. 其 单 体 之 间 仅 以 非 共 价 键 相 联 的 大 分 子 是 5 )。 (a) 仅 为 碳水 化 合 物 (hb) 仅 为 脂 类 
《c) 碳 水 化 合 物 和 脂 类 “〈 中 鹏 类 和 核酸 〈e) 以 上 没有 

3 在 敏感 网 菌 中 青霉素 作为 抗生素 而 起 作用 是 通过 干 拢 ( )。 (〈a)? 细 苞 壁 形成 〈b) 和 蛋白 
质 合成 《c)Krebs 循环 〈d) 电 子 传 递 链 〈eDNA 合成 

4. 生物 合 成 性 激素 和 肾上腺 皮质 激素 基本 前 体 的 物质 是 ( )， (a) 肌 醉 〈b) 畏 磁 脂 


《c) 卵 磷脂 《由 磷脂 酰 胆 碱 〈e) 胆 固 醇 
5， 不 存在 于 DNA 中 的 核 苷 酸 碱 基 是 ( )。 〈a) 腺 叮 哈 (hb) 刍 呀 哈 〈c) 胞 旷 啶 《由 屎 喀 
喧 (e) 胸 腺 述 喧 
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6. 除了 下 列 (  ) 方 面相 问 以 外 ,RNA 分 子 与 DNA 分 子 在 所 有 方面 都 不 同 。(a) 旦 吟 种 关 
(7 蛇 啶 种 类 〈c) 每 分 子 链 的 数量 “〈q) 糖 的 类 型 〈e) 形 状 
7. 以 三 叶 草 模型 表示 的 核酸 种 类 是 (”}。  (a) 线 粒 体 DNA {tb}) 染 色 体 DNA 《clrRNA 
(tRNA (OmRNA 
3. 下列 5 ) 不 是 牛 理 条 件 下 大 多 数 DNA 的 特征 。(a) A 通过 两 个 拨 键 与 配对 (b) 互 补 
链 的 极 性 相反 ”(c)3, 4A 嘿 路 (d)20A 直径 (e) 螺 旋 每 圈 10 个 碱 基 对 


























9. 腔 芽 是 ( )， ta) 会 氮 有 机 碱 茶 (b) 核 糖 核 节 “〈c 核 糖 核 苷 酸 (d) 脱 氧 核糖 核 芽 酸 
(Ce) 以 上 没有 

10. 孔道 ) 蛋 白 的 功能 类 型 是 ( )。 {a} 细胞 骨架 《〈Db) 基 因 活 化 《c) 结 构 《d}) 自 我 识别 
《e) 运 输 





11. 省 有 亚 氨 基 并 影响 a 蝶 旋 形 成 的 氨基 酸 足 ( )。 {a) 苏 氨 酸 (hb) 茶 再 氮 酸 (ec) 丝 氨 
酸 〈d) 甘 氨 酸 (e) 月 氨 酸 

12. DNA 链 极 性 的 表示 方式 为 ( )。 (a3-5”(b1-6 (ol-3 (dd23" (eM 
没有 


是 非 题 ”正确 的 答案 写 “T”, 销 误 的 答案 写 “ 下 ”， 


. 细菌 细胞 壁 含有 纤维 素 。 

. 大 多数 细菌 细胞 壁 食 有 碳水 化 合 物 和 和 氨基酸。 

.只 有 分 支 的 生物 大 分 子 是 多 糖 。 

. 淀粉 .纤维 素 和 精 原 都 是 同 聚 多糖。 

. 革 兰 氏 阳 性 菌 具有 内 膜 和 外 膜 。 

， 有 型 肺炎 球菌 没有 细胞 壁 。 

， 外 源 效 集 素 是 作为 细胞 识别 标记 的 碳水 化 合 物 分 子 。 
， 热 可 把 蛋白 质 消化 为 和 氨基酸。 

. 0 螺旋 是 蛋白 质 三 级 结构 的 一 种 ， 

10. 没有 任何 特殊 类 型 的 氨基 酸 主要 位 于 球 和 蛋白 的 内 部 或 表面 。 
11， 葡萄 糖 是 驱动 生物 化 学 反应 的 主要 分 子 。 
12，DNA 双 螺 旋 中 叶 叭 / 喀 院 的 比值 为 1。 


匹配 题 把 入 栏 中 的 项 目 与 B 栏 中 的 项 目 配 对 ,使 其 密切 相关 。B 栏 中 每 个 项 目 只 使 用 一 次 。 





有 


入 栏 B 栏 
1. 肌 动 重 白 A， 催化剂 
2. 粘连 蛋白 B. 免疫 
3. 胶原 蛋白 C， 证 素 
4，DNA 合成 酶 D， 刺 激 转 录 
$5. 半 乳 精 苷 通 透 酶 五， 收缩 ,运动 
6， 胰 高 血糖 素 F， 跨 膜 运输 
7. 视 紫 红 质 G， 电 子 传递 链 
8、 补 体 H, 细胞 铺 定 
9， 细 胞 色素 I， 光 感受 器 
10. 分 解 代 谢 活化 蛋白 J]. 结缔 组 织 


术语 除非 特殊 指明 ,每 个 答案 只 为 一 个 词 。 


1. 多 糖 的 单 体 之 间 的 共 价 联结 。( 两 个 词 ) 
2， 芝兰 氏 阴 性 欧 内 外 膜 之 间 的 区 域 。( 两 个 词 ) 


+ SP, 
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3. 任何 没有 细胞 夏 的 网 菌 。 

4. 与 其 毒性 有 关 的 包 绕 链球 菌 细胞 壁 的 多 精 外 被 。 

5 那些 在 动物 细胞 质 膜 中 富 含 的 ,但 在 细胞 器 膜 中 较 少 或 没有 的 ,并 在 大 多 数 原核 生物 中 不 
存在 的 脂 类 。 

. 细菌 细胞 壁 中 的 重 代 单 位 ,由 四 上 肽 和 粮 成 对 构成 。 

,多肽 链 单 体 之 间 的 酶 胺 共 价 联接 。( 丙 个 词 ) 

，RNA 链 的 单 体 。 

.在 双 螺 旋 DNA 分 子 中 , 逐 嘎 只 与 胸腺 喀 啶 等 摩尔 量 存 在 ; 乌 呆 叭 与 胞 嘱 啶 也 是 同样 。 这 些 
规律 称 为 什么 ?〈 两 个 词 ) 

10. 氨基 酸 与 其 共 价 结合 的 RNA 分 子 。 

11. 带电 分 子 在 电场 中 的 迁移 ， 

12. 在 同一 DNA 或 RNA 链 内 相 邻 核 车 通 结合 的 共 价 键 , (两 个 词 ) 


答 案 


和 


选择 题 
lce2zb3a4esd6a7d8c9b le lie Ha 


是 非 题 


1，F( 植 物 细 胞 壁 ) 2 T 3. Fi 细菌 细胞 壁 中 的 肽 际 糖 也 有 分 支 ) 4. T 5 下 ( 革 兰 氏 阴 
性 ) 6. F( 无 荚 膜 ) 7. F( 外 源 凝 集 素 结 合 有 碳水 化 合 物 的 蛋白 质 ) 8. F( 使 2,3,4 级 结构 
变性 ) 9 Ft2 级 结构 )” 10. FI 外 部 是 亲 水 ;而 内 部 疏水 ) 11. F( 腺 芽 三 磷酸 , ATP) 
12. T 





匹配 题 
LEZ2H3.}4AS5SF6C7T.18B%G 10.D 
术语 


1. 糖 背 键 “2 透明 质 间 隙 3、 原生 质 体 或 上 型 4 芋 膜 5. 胆固醇 6 肽 育 精 7， 肽 
键 ”8、 核 畏 核 彰 酸 9，Chargaff 规则 ”10. 转运 (RNA) 11. 电泳 12， 磷 酸 二 琵 键 





第 一 次 研究 动物 和 植物 细胞 核 的 细胞 学 家 们 发 现 了 一 种 易于 被 某 种 染料 着 色 的 物质 。 该 
核 物 质 即 为 现在 所 知 染 色 质 (chromatin) ， 细 胞 学 家 观察 到 :在 有 丝 分 裂 和 减 数 分 裂 的 过 程 中 
染色 质 形 成 片段 并 凝 缩 成 显微镜 下 所 见 的 丁 状 体 , 即 现在 所 知 的 染色 体 (chromosome)。 染 色 
质 和 由 其 形成 的 染色 体 是 由 大 量 的 蛋 凰 质 和 核酸 ( 即 现在 所 知 的 2' 脱 焉 核糖 核酸 或 DNA) 侈 
成 。 异 常 染色 体 和 异常 的 遗传 性 状 的 分 析 比 较 佐 证 了 这 样 的 假说 ;遗传 信息 存在 于 染色 体 中 。 

1940 年 初 Oswald Avery 利他 的 同事 们 的 实验 强烈 地 提示 :DNA 携带 遗传 信息 。 然 而 ， 
当时 这 种 思想 并 没有 被 接受 。 许 多 科学 家 相信 ;作为 控制 一 个 有 机 体 遗 传 的 分 子 ,DNA 分 子 
有 些 太 简 单 了 。 他 们 更 倾向 于 蛋白 质 作为 遗传 信息 的 载体 ,这 是 由 于 在 染色 体 中 有 许多 蛋白 
质 并 有 自 收 白质 的 种 类 也 非常 宪 。1953 年 ,James Watson 和 Francis Crick 提出 了 一 个 DNA 结 
枯 的 模型 以 及 解释 了 它 是 如 何 复制 的 ;此 后 不 久 ,他 们 又 提出 了 仅 DNA 本 身 就 可 决定 一 个 有 
机 体 的 特征 。 到 了 60 年 代 中 叶 , 为 数 众 多 的 科学 家 得 到 了 最 终 的 结论 : 仅 DNA 本 身 就 可 携 
带 遗 传 信 息 , 而 且 DNA 特异 的 核 车 酸 序 列 , 称 为 基因 (gene), 编码 构建 和 维持 细胞 所 需 的 
RNA 和 看 白质 。 

最 初 , 染 色 体 这 个 词 有 一 个 严格 的 定义 : 它 是 指 在 有 丝 分 裂 和 减 数 分 裂 过 程 中 由 染色 质 形 
成 的 任何 显微镜 下 可 见 的 杆 状 体 。 但 是 , 随 着 时 间 的 推移 ,这 个 术语 也 用 来 描述 病毒 ,细菌 和 
细胞 器 (线粒体 和 叶绿体 ) 中 的 遗传 信息 的 携带 者 。 这 一 章 将 介绍 在 原核 和 真 核 生物 中 的 染色 
体 最 基本 的 类 型 。 并 且 讨 论 DNA 的 复制 和 重组 。 


染色 体 结构 
3. 1 细菌 中 染色 体 是 如 何 构成 的 ? 


所 有 必需 的 细菌 基因 存在 于 细胞 质 中 的 单个 环 状 双 链 DNACdsDNA} 染 色 体 中 。 细 菌 染 
色 体 与 质 膜 相 附着 。 细 其 染 色 体 (baeterial chromosome) 依 其 种 类 不 同 可 编码 1000 个 或 5000 
个 蛋白 质 。 除 了 细 获 染色体 以 外 ,还 可 有 一 个 或 多 个 较 小 的 染色 体 , 称 为 质粒 , 它 一 般 指定 
20 一 100 个 蛋白 质 。 质 粒 是 环 状 双 链 DNA 分 子 , 它 可 与 或 不 与 质 膜 附着 。 质 粒 编码 的 大 多 数 
或 全 部 蛋白 质 在 正常 环境 条 件 下 并 不 是 细胞 生存 所 绝对 必需 的 。 许 多 质粒 编码 的 蛋白 质 使 其 
把 一 些 遗 传 信息 庙 其 他 细胞 转移 成 为 可 能 ,并 促进 稀有 化 合 物 的 代谢 ,或 使 细 胸 可 抵抗 某 些 化 
学 物质 或 重金 属 。 

由 DNA ,和 蛋白质 和 RNA 枸 成 的 绍 菌 染色 体 是 高 度 浓缩 的 。 它 不 仅 通 过 拓扑 异 构 酶 (to- 
poisomerase) 形 成 超 螺旋 ,并 生 , 环 绕 在 由 RNA 和 和 蛋白质 形 成 的 “ 核 " 的 内 外 。 许 多 DNA 的 
负电 荷 被 多 胺 [如 精 逐 (spermine) 和 亚 精 胺 (spermidine)] 和 DNA 缠绕 着 的 碱 性 蛋白 质 所 中 
和 。 通 过 柔和 地 裂解 细菌 细胞 得 到 的 DNA 外 观 呈 串珠 状 。 虽然 细 菌 染色 体 也 是 高 度 浓缩 
的 ,但 是 ,在 光学 显微镜 下 它们 不 能 被 看 到 。 在 透射 电子 显微镜 下 ,细菌 染色 体 的 外 观 与 非 分 
裂 的 真 核 细 胞 核 内 的 染色 质 (chiromatin) 非 常 相像 。 





+ 5 。 
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3.2 ” 真 核 染色 体 的 一 些 显著 特征 是 什么 ? 


真 核 生物 的 基 国 分 布 在 许多 染色 体 中 ; - 般 来 讲 这 些 染 芭 体 在 大 小 上 有 很 大 不 同 。 与 细 
菌 染 芭 体 (由 环 状 DNA 分 子 构成 ;比较 , 走 核 染 芭 体 含有 总 性 双 链 DNA。DNA 和 有 多 种 类 型 
的 相关 重 白 质 构 成 了 染色 体 。 真 核 染 色 体 的 结构 成 分 中 并 没有 RNA。 
uP 例 3.1 


常用 于 制造 乙醇 詹 科 的 单 习 体 鞋 细 有 苑 酵母 ,其 基因 分 布 在 4 个 染色 体 当 中 ; 单 售 体 的 人 类 
细胞 有 23 个 染色 体 , 而 音信 体 的 鹿 查 细胞 有 52 个 染色 体 . 


EF 例 3.2. 
男性 人 类 甸 胞 中 最 小 的 染色 体 是 染色体。 它 的 大 小 是 最 大 的 一 生 米 色 体 的 1,5。 


真 核 染色 体 可 被 不 同 程度 的 浓 第 。 最 低 的 浓缩 结构 是 伸展 的 核 小 体形 式 {extended nu- 
cleosome form) (图 3- 1a)。 核 小 体 是 由 近乎 球状 的 组 蛋白 形成 的 八 聚 体 (histone) (H2a，、 
H2b、H3 和 H4) 和 在 其 外 围绕 两 圈 的 DNA 所 构成 。DNA 的 约 200 个 碱 基 对 围绕 着 由 组 蛋 
白 构 成 的 球形 体 , 并 有 DNA 的 50 个 三 基 对 连接 想 邻 的 核 小 体 。 虽 然 真 核 染 色 体 伸展 的 核 小 
体形 式 与 细菌 当中 看 到 的 串珠 样 的 结构 相似 ,但 是 这 些 结构 可 能 并 不 相同 。 伸 展 的 核 小 体形 
式 存 在 于 染色 体 将 被 复制 的 区 域 ,或 存在 于 与 RNA 分 子 合成 有 关 的 区 域 。 

真 核 DNA 更 紧密 的 状态 是 螺 线 管 形式 (solenoid form) (图 3-~ 1b)。 与 核 小 体 结 合 的 
蛋白 Hl 诱导 其 组 装 成 5 个 核 小 体 的 环 , 并 且 这 些 环 组 成 加 简 状 螺 线 管 结构 。 企 分裂 由 期 大 
多 数 真 核 染 色 体 以 螺 线 管 形式 存在 。 进 行 复制 或 被 表达 的 (转录 为 RNA 分 子 ) 这 些 部 分 去 解 
凝 成 为 伸展 的 核 小 体形 式 。 记 住 ,DNA 的 复制 发 生 在 间 期 的 S$ 阶段 。 基 因 表 达 发 生 在 间 期 的 
所 有 阶段 (G, ,S 和 G,)。 那 些 不 进行 增殖 的 ( 进 和 人 细胞 周期 ) 真 核 细胞 被 认为 是 在 Go 阶段 ,并 
且 与 间 期 细胞 相似 。 在 间 期 细胞 核 中 看 到 的 业 色 质 是 由 绝 大 多 数 以 螺 线 管 形式 存在 的 DNA 
构成 。 

DNA 最 紧密 的 状态 是 环 状 的 螺 线 管 形式 (图 3 - 1c)。DNA 结合 蛋白 促进 螺 线 管 在 支架 
蛋白 中 心 核 前 后 形成 环 状 。 在 一 些 真 核 生 物 中 螺 线 管 的 18 个 环 组 成 了 一 个 盘 状 结构 。 染 色 
体 凝 聚 为 数 百 个 秋 在 一 起 的 盘 状 结构 。 在 有 丝 分 型 和 减 数 分 裂 的 过 程 中 ,可 观察 到 环 状 的 螺 
线 管 形式 。 由 于 许多 长 的 染色 体 必须 在 细胞 内 移动 ， 并 且 在 移动 过 程 中 可 能 被 牵扯 ， 所 以 染色 
体 的 浓缩 是 必要 的 。 


3.3 ”染色 体 浓缩 的 程度 在 调控 DNA 复制 和 基因 表达 (转录 ) 中 起 作用 冯 ? 


真 核 生 物 中 的 DNA 复制 和 基因 表达 受 染 色 体 浓缩 程度 的 影响 。 复 制 和 基因 表达 可 被 高 
度 浓缩 的 染色 体 搞 制 ， 这 显然 六 四 于 合成 DNA 和 RNA 的 酶 以 及 复制 和 基因 表达 所 必须 的 辅 
助 蛋白 质 不 能 与 浓缩 的 DNA 结合 。 另 一 方面 ,伸展 的 核 小 体形 式 中 的 去 鼎 罕 DNA 能 正确 的 
与 合成 新 DNA 或 表达 基因 有 关 的 酶 类 相 结 合 。 


3.4 什么 是 党 染色 质 和 异 染 色 质 9 在 DNA 复制 和 基因 表达 的 过 程 中 ,它们 的 重 
要 性 是 什么 9 
异 染色 质 (heterochromatin) 是 高 度 浓缩 的 DNA, 除 了 在 DNA 复制 过 程 中 它 诈 去 凝 豆 ， 


异 染 色 质 在 整个 细胞 周期 中 保持 浓缩 的 螺 线 管 形 式 。 因 其 浓缩 状态 与 有 丝 分 裂 染 色 体 相似 ， 
所 以 ,在 间 期 可 用 光学 显微镜 观察 到 异 染色 质 。 与 异 沫 色 体 有 关 的 大 多 数 基 因 不 被 表达 ,这 是 
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由 于 DNA 处 于 浓缩 状态 。 比 较 来 看 , 常 染色 质 (cuchromatin) 是 去 涂 聚 的 DNA, 它 以 螺 线 管 
形式 或 伸展 的 核 小 体形 式 存 在 。 常 染色 质 是 “ 直 ” 染 色 质 ,在 光学 显微镜 下 它 关 现 分 散 的 颗粒 
状 。 伸 展 的 核 小 体形 式 中 的 常 染色 质 可 以 被 复制 和 表达 ,而 在 螺 线 管 形式 中 的 却 不 能 。 

在 哺乳 动物 中 ,雌性 动物 的 细胞 丰 两 个 和 染色 体 (XX) ,而 雄性 动物 的 细胞 有 一 个 关 染 色 
体 CXY) . 歇 性 细胞 的 其 中 一 条 和 梁 色 体 ,一 般 以 异 染 色 质 形式 存在 。 高 浓缩 的 又 染色 体 常 
被 称 为 Barr 体 (以 发 现 它 的 科学 家 名 字 合 和 名)。 由 于 像 大 多 数 染 色 体 那样 高 度 浓缩 ,Barr 体 上 
的 基因 几乎 不 被 表达 。 对 于 细胞 具有 一 个 高 浓缩 站 染色体 和 一 个 去 浓缩 的 义 染 色 栖 ,一 个 可 
能 的 解释 是 ,这 是 为 了 保持 雌性 细胞 中 基因 产物 与 雄性 细胞 同样 的 平衡 状态 。 
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图 3-1 真 核 染 色 体 的 不 同形 式 。(a] 伸 瑚 的 核 小 体形 式 , 组 蛋白 H2a,H2b、H3 和 H4 构成 由 dsDNA 纺 
绕 的 一 个 作 聚 体 。 组 蛋 旬 核 及 其 结合 的 DNA 所 构成 的 结构 被 称 为 核 小 体 。 图 中 可 见 6 个 核 小 体 被 dsD- 
NA 链 (“* 连 接 者 ”连接 ;( 口 蛇 线 管 形式 :与 核 小 体 结合 的 组 蛋白 Hl 诱导 6 个 核 小 体形 成 一 个 环 , 这 个 环 
联合 形成 一 个 螺 线 管 。 组 蛋白 Hi 的 碰 酸 化 把 螺 线 管 分 解 成 为 一 个 伸展 的 核 小 体形 式 ;(c} 环 状 的 螺 线 管 
形式 :拓扑 异 构 眩 II( 和 其 他 蛋白 质 , 图 中 未 显示 ) 形 成 一 个 螺 线 管 结合 的 支架 。 与 支架 结合 的 螺 线 管 形 成 
约 18 个 环 的 圆 盘 状 结构 。 这 些 圆 盘 状 结构 生 加 形成 一 个 在 光学 显微镜 下 可 见 的 染色 体 ,拓扑 异 构 栈 II 
{ 利 其 他 看 白质) 的 去 克 靶 化 会 引起 支架 分 解 并 引起 染色 体 去 族 育 成 为 螺 线 管 形式 。 
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3.5 什么 是 着 丝 粒 ? 它 与 动 粒 有 何 差别 9 


着 丝 粒 是 有 丝 分 列 或 碱 数 分 裂 中 的 染色 体高 度 压 缩 的 一 个 区 域 ,在 此 纺锤 体 纤 维 与 其 结 
合 (图 3-2a)。 复 杂 的 DNA 序列 构成 了 着 丝 粒 (图 3-2b)。 发 育 的 面包 楼 母 (啤酒 醇和 母 ) 的 着 
丝 粒 长 度 约 为 220 个 威 其 对 ,并 且 通 过 多 种 与 剩余 DNA 结合 组 蛋白 有 明显 区 别 的 蛋白 奈 共 
辣 保护 其 免 受 核 酸 内 切 酶 的 消化 。 虽 然 着 丝 粒 区 域 通 过 特殊 的 蛋白 质保 护 其 免 受 限制 性 内 切 
核酸 酶 的 攻击 ,但 该 区 域 没 有 核 小 体 而 且 被 去 凝聚 。 这 似乎 说 明了 在 有 丝 分 裂 和 减 数 分 裂 过 
程 中 车 丝 粒 区 域 被 高 度 缩 窗 珠 因 。 着 丝 粒 的 220 对 碱 基 序 列 两 山 是 限制 性 内 切 核酸 酶 敏感 位 
总 ,该 位 点 的 功 能 也 许 是 促进 DNA 的 断裂 , 有 助 于 染色 单 体 在 后 期 的 钥 开 分 离 ( 图 3- 2r)。 
限制 性 内 切 核 酸 酶 是 一 种 在 核酸 内 特殊 位 点 进行 切割 的 酶 区。 

办 酒 孽 母 的 着 丝 粒 含有 一 个 约 120 个 碱 基 对 的 核心 区 域 , 它 由 三 个 区 域 构成 :一 个 是 在 后 
期 染色 单 体 分离 所 必需 的 (8 个 碱 基 对 长 ) ;第 二 个 由 超过 90% 的 A 一 工 碱 基 对 构成 , 它 是 微 息 
结合 和 染色 单 体 分 离 所 必需 的 ( 约 85 个 碱 基 对 ); 第 三 个 是 微 管 与 动 粒 结合 所 必需 的 。 

对 不 同 有 机 人 笨 的 大 经 粒 结构 及 其 与 微 管 的 相互 作用 的 分 析 , 提 示 着 丝 粒 有 显著 的 多 样 
性 。 


i 
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图 3-2 真 核 染 色 体 相关 结构 。(a) 完 全 辫 缩 的 中 期 染色 体 :形成 动 粒 的 缩 罕 区 域 称 为 着 丝 粒 。 纺 锤 体 结 
维 与 动 粒 附 着 。 售 有 rRNA 基因 的 长 的 缩 卒 区域 (每 个 染色 单 体 右 端 } 被 称 为 核 仁 组 织 者 。 染 色 单 体 (和 
染色 体 ) 的 末端 称 为 端 粒 。 染 色 单 体 的 长 辟 和 短 辟 分 别称 为 p 辟 和 9 臂 。(b)? 了 酵母 的 着 丝 粒 :着 丝 粒 长 约 
120 碱 基 对 (bp) ,主要 由 A 一 Tbp 构成 。8bp 区 域 中 的 突变 对 微 管 的 附着 没有 影响 ,但 可 干扰 染 色 单 体 的 
分 离 。25bp 区 域 碱 基 序列 的 变化 可 干扰 答 管 的 附着 。(c) 着 丝 粒 相关 和 蛋白质 :着 丝 粒 与 保护 其 免 爱 限 制 
性 内 切 核酸 酶 消化 的 非 组 蛋白 形成 复合 物 。 著 丝 粒 两 端的 DNA 片段 对 限制 性 内 切 核酸 酶 的 消化 较为 敏 
感 ,提示 它们 没有 和 蛋白质 保护 。 限 制 性 内 切 核 酸 苦 敏感 区 域 两 侧 的 DNA 与 组 蛋白 结合 形成 核 小 体 。 
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#F 例 3,3 


分 袭 生 切 酵 母 ( 裂 殖 酵母 ) 的 着 丝 粒 区 域 非常 大 ,含有 矿 基 对 数量 在 40 000 和 80 000 之 
间 。 这 些 着 丝 粒 由 大 量 的 重复 的 序列 构成 并 组 成 多 种 联合 体 。 至 少 到 4 种 不 同 的 序列 在 中 心 
核 序列 周转 区 域 被 鉴别 。 


#5F 例 3.4 
发 育 的 酵母 (啤酒 酵 侠 ) 的 着 给 粒 区 域 不 能 与 多 细胞 真 核 生物 的 微 管 禄 互 作用 ， 


与 有 丝 分 裂 和 减 数 分 裂 着 毕 粒 区 域 有 关 的 蛋 帕 质 复合 物 称 为 动 粒 (图 3 - 2a)。 动 粒 与 纺 
链 体 微 管束 结合 :它们 只 能 在 电子 显微镜 的 帮助 下 才 被 看 到 。 动 粒 的 变化 很 大 ,在 许多 动物 细 
胞 中 , 动 烷 是 约 2xm 直径 ( 它 形 成 每 个 染色 单 体 的 一 个 侧面 ?的 盘 状 结构 。 这 些 动 粒 有 3 个 明 
显 不 同 的 层 ,一 个 40~60nm 内 层 与 闭 丝 粒 相 关 和 蛋白 接触 ;一 个 25 一 30nm 的 中 心 层 ,其 功能 
不 清楚 ;一 个 4 一 60nm 的 外 层 , 它 与 微 管 的 末端 相连 。 微 管 性 穿 这 三 层 动 粒 盘 。 通 过 用 咖啡 
因 处 理 间 期 (G、S 和 Gs; 细胞 可 使 动 粒 从 染色 体 分 离 。 在 大 条 数 较 高 级 的 真 核 生物 中 ,有 
13~35 个 微 管 与 一 个 动 粒 的 外 层 相连 ， 
FPF 例 3.5 








人 类 动 粒 约 与 15 个 答 管 结合 ,而 酵母 的 动 粒 只 与 一 个 微 管 结合 。 


较 高 等 植物 中 的 动 粒 是 球形 结构 , 它 围绕 着 每 个 染色 单 体 的 着 丝 粒 而 形成 。 在 这 些 动 粒 
中 已 发 现 一 些 轮廓 不 清 的 层 。 在 许多 真 核 生 物 (原生 动物 及 一 些 菌 类 和 昆虫 ) 中 ,由 于 蛋白 质 
太 稀 少 或 在 制备 过 程 中 被 裂解 ,所 以 没有 看 到 动 粒 。 


3.6 着 丝 粒 和 动 粒 的 功能 是 什么 ? 
在 细胞 增殖 时 ,着 丝 粒 及 其 相连 的 动 粒 对 于 真 核 染 色 体 的 分 布 和 维持 是 必需 的 。 动 符 不 


仅仅 在 前 期 与 微 管 结合 ,还 在 后 期 促进 微 管 的 解 际 。 该 活性 牵引 染色 单 体 (在 此 称 为 子 代 染 色 
体 ) 移 向 两 极 。 
3.7 在 增殖 的 真 核 细胞 中 ,对 于 DNA 片段 的 增殖 、 维 持 和 正确 分 布 需要 什么 特殊 
的 DNA 序列 9 

任何 DNA 片段 增殖 和 维持 需要 一 个 或 多 个 复制 位 点 的 起 点 (origin of replication site， 
oriR) 和 特殊 的 末端 , 即 端 粒 (telomere) 。 复 制 位 置 起 点 是 特殊 的 DNA 序列 ,在 此 起 始 DNA 
的 复制 。 端 粒 保护 线性 染色 体 的 未 端 ,以 免 被 细胞 内 从 未 端 降解 核酸 的 酶 对 其 降解 。 这 些 酶 
称 为 外 切 核酸 酶 。 在 细胞 周期 中 ,如 果 它们 具有 着 丝 粒 ,DNA 分 子 就 能 被 分 布 进 子 代 细胞 。 


(图 3-2)。 
通过 加 上 oriR 位 点 、 端 粒 和 着 给 粒 ,任何 DNA 片段 都 可 被 构建 成 人 工 染 色 体 。 大 量 的 酵 
母 人 工 染色 体 CYAO) 以 此 方式 被 构建 。 这些 人 工 染色 体 最 小 的 尺寸 似乎 约 为 100 000 碱 基 对 。 


3.8 单个 真 核 染 色 体 如 何 被 识别 ? 


在 有 给 分 裂 ( 和 减 数 分 裂 ) 的 过 程 中 ,多 细胞 生物 细胞 中 染色 体 被 最 大 限度 地 凝 缩 并 在 光 
学 显微镜 下 可 以 观察 到 (图 3 - 1c)。 每 类 染色 体 具 有 其 特征 性 长 度 ,着 经 粒 位 置 以 及 染色 (条 
带 }) 图 谱 。 如 果 善 丝 粒 位 于 中 部 或 靠近 中 部 ,这 个 染色 体 就 被 称 为 中 间 著 冀 粒 (metacentric) 染 





+ 
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色 体 。 一 个 染色 体 的 着 丝 粒 位 于 中 部 和 末端 之 问 , 就 被 称 为 亚 中 间 着 背 粒 (submetacentric) 或 
近 端 着 丝 粒 (acrocentric? 染 色 体 。 如 果 着 丝 粒 位 于 木 端 或 非常 接近 未 端 ,就 被 称 为 端 着 丝 粒 
《telocentric) 染 色 体 。 与 着 丝 粒 位 置 相 关 的 染色 体 的 长 父 和 短 璧 分 央 称 为 上臂 和 q 臂 。 

特殊 的 染色 技术 显示 :每 个 染色 体 都 有 - -个 特殊 的 明暗 条 带 (band) 相 间 的 图 谱 。 向 源 染 
色 体 具有 丰 同 的 条 带 图 谱 , 而 韭 间 源 染色 体 具 有 非常 不 同 的 图 谱 。 因 此 ,长 度 大 致 相同 并 其 着 
丝 粒 位 置 也 相似 的 非 同 源 当 色 体 可 通过 它们 不 同 的 条 带 图 谱 被 区 别 . 


3.9 真 核 生物 和 原核 生物 存在 的 DNA 总 量 比较 。 


虽然 许多 多 细胞 生物 每 细胞 DNA 的 量 比 单 细胞 生物 和 细菌 要 多 100 倍 到 1000 倍 , 但 
是 ,它们 并 不 具有 与 其 全 部 额外 DNA 相应 的 更 多 的 基因 数量 .“ 较 高 级 ” 真 核 生 物 中 DNA 的 
90%~95% 是 不 表达 为 蛋白 质 或 RNA 的 。 这 些 非 编码 DNA 的 大 多 数 是 由 随机 碱 基 对 重复 
成 下 上 于 次 的 短片 段 构成 ,因此 ,它们 被 称 为 重复 序列 DNA(repetitive DNA)。 非 编码 的 重复 
序列 DNA 的 一 小 部 分 构成 了 染色 体 的 着 给 粒 和 端 粒 区 域 。， 剩 余 的 非 编 码 DNA 由 位 于 基因 
之 间 的 间 有 阳 DNA(spacer DNA) 和 构成。 编码 信使 RNA 的 90%~-95% 的 DNA 由 基因 和 位 于 其 
则 的 内 含 子 (intron) 构 成 。 内 含 于 把 基因 编码 区 域 , 即 外 显 子 (exon) ,相互 隔 开 ， 初 级 转录 物 
《Primary transcript pre-RNA) 中 的 内 会 子 被 从 preRNA 中 切除 ,外 显 子 相互 故 接 形成 
mRNA。 一 般 认 为 ,DNA 中 的 内 含 子 序列 和 非 编码 DNA 可 分 别 促进 在 基因 之 间 的 和 在 基因 
内 的 重组 。 
HF 例 3.6 

细菌 基因 组 六 小 范围 是 ;10 到 3X107 碱 基 对 ,而 一 倍 体 的 面包 酵母 在 8 个 染色 体 中 共有 
7X10 碱 其 对。 比较 来 看 ,二 倍 体 的 人 类 细胞 在 46 个 染色 体 中 共有 5. 6X 10? 碱 基 对 ,而 蛙 
(Rana pipiens) 在 26 个 染色 体 中 共有 46X108 碱 基 对 。 这 些 蛙 细胞 含有 的 DNA 量 约 比 人 类 
多 10 倍 。 


3. 10 ”什么 是 灯 刷 染色 体 ? 它 的 功能 是 什么 ? 


灯 刷 染色 体 Uampbrush chromosome) 存 在 于 处 于 有 丝 分 裂 前 期 1 中 双 线 期 的 未 成 熟 的 动 
物 卵 母 细 胞 (正在 发 育 的 生殖 细胞 ) 中 。 灯 刷 染 色 体 首先 在 两 栖 动 物 未 成熟 孵 母 细胞 被 研究 ， 
如 此 命名 ,是 由 于 它们 与 在 19 世纪末 使 用 的 清洁 油灯 烟 简 的 刷子 较为 相似 。 前 期 1 可 分 为 5 
个 阶段 : 细 线 期 (leptonema) , 同 源 染 色 体 非常 细 并 仍 为 很 好 地 分 散 状 态 ; 偶 线 期 (zegonema) ， 
间 源 染色 体 已 相互 配对 ( 联 会 成 为 二 价 的 状态 ; 粗 线 期 (pachynema) ,四 联 体 中 全 部 四 个 染色 
单 体 变 摩 以 至 在 光学 显微镜 下 可 以 被 看 到 ,并 且 , 联 会 复合 体 (在 透射 电子 显微镜 下 可 见 ? 促 进 
每 个 染色 体 中 的 一 个 染色 单 体 之 间 的 交换 : 双 线 期 (diplonema), 同 源 染 色 体 相互 拉 开 以 及 在 
染色 单 体 之 间 进 行 交 换 ( 交 叉 》, 并 在 光学 显微镜 下 成 为 可 见 ; 终 变 期 (diakinesis) , 同 源 染色 体 
已 镁 分 开 , 所 有 剩余 的 交叉 均 在 染色 体 的 末端 。 当 作为 形容 词 来 使 用 的 时 候 , 这 四 个 阶段 的 名 
字 有 不 同 的 拼写 方法 ,如 leptonema 可 与 leptotene stage 百 换 。 

在 双 线 期 ,从 灯 刷 染色 体 RNA 分 子 的 广泛 转录 引起 DNA 以 伸展 的 核 小 体形 式 构成 环 。 
DNA 环 因 大 量 的 新 生 RNA 转录 物 而 增 厚 ,使 其 在 光学 显微镜 下 成 为 可 见 。 每 个 联 会 对 (二 
价 体 ) 的 染色 体 由 两 个 染色 单 体 构 成 ,并 有 与 每 个 被 转录 位 点 相关 的 两 个 环 。 在 双 线 期 生成 了 
高 浓度 的 RNA 转录 物 并 被 储存 ,为 卵 母 细 胞 受精 后 合 于 快速 分 裂 提供 所 需 的 mRNA,tRNA 
和 5S rRNA。 在 前 期 工 某 些 两 栖 动 物 的 卵 母 细 胞 中 ,已 发 现 了 20 000 个 不 同 的 信息 RNA 分 
子 。 此 外 ,大 量 需 要 的 某 些 蛋 白质 (如 组 蛋白 ,核糖 体 和 蛋白 和 卵黄 蛋白 ) 也 在 双 线 期 被 生成 。 

编码 核糖 体 RNA(28S.5.5S 和 18S rRNA) 的 DNACrDNA) 在 双 线 期 不 仅 在 二 价 体 染色 
体 上 不 形成 环 的 结构 ,二 价 体 rDNA 也 不 表达 。 然 而 ,人 在 双 线 期 在 核 质 的 许多 核 夺 中 形成 
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rRNA 分 子 。 两 栖 动 物 山 母 细胞 (甚至 人 类 卵 母 细胞 ) 的 核 仁 是 细胞 核 中 暗 染 的 小 体 ; 它 蚌 在 
粗 线 期 二 价 体 rDNA 被 扩 增 并 以 环 状 双 链 DNA 释放 到 核 质 中 的 时 候 形 成 的 (图 3- 3a)。 已 
观察 到 环 状 的 编码 rRNA 的 dsDNA 核 苷 酸 序 列 是 通过 滚 环 机 制 (rolling circle mechanism) 
自我 复制 的 (图 3 - 3b)。 细 胞 核 中 扩 增 的 rDNA 的 转录 是 在 双 线 期 起 始 的 ,并 且 , 在 电子 显 微 
镜 下 可 以 见 到 大 量 的 活性 基因 (图 3- 3c)。 
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图 3- 3 核 仁 组 织 者 和 核糖 体 DNA。(a) 核 仁 组 织 者 。 编 码 rRNA 的 一 段 长 DNA 序列 称 为 核 
仁 组 织 者 , 它 是 通过 局 部 化 的 DNA 复制 进行 扩 增 的 。 某 些 新 复制 的 DNA 形成 编码 rRNA 的 不 
闻 大 小 的 夸 粒 。 上 质粒 成 为 核 仁 的 一 部 分 ;该 核 仁 是 在 染色 体 上 保守 的 核 仁 组 织 者 附近 形成 的 。 
(bb) 质粒。 编码 rRNA 的 质粒 是 通 这 滚 环 机 制 进行 复制 的 。 它 形成 了 含有 许多 rRNA 基因 的 线 
性 分 子 。 带 有 线性 “尾巴 * 的 环 状 分 子 蚌 核 仁 的 -一部分 。(c}rDNA 的 表达 :编码 rRNA 的 线性 
rDNA 分 子 正在 表达 。 垂 直 的 线 表 示 被 许多 基因 (1,2,3,…*m 编 玛 的 吸 NA 分 子 。 短线 表 示 
rRNA 了 刚刚 开始 被 合成 ,而 长 线 表 示 rRNA 的 合成 已 接近 完成 。 


3. 11 什么 是 多 线 染色 体 ? 它们 的 功能 是 什么 ? 


多 线 染 色 体 (polytene chromsome) 是 非常 粗大 的 ,非常 长 的 ,并 且 是 高 度 联合 的 染色 体 ， 
在 细胞 周期 的 任何 阶段 均 可 在 光学 显微镜 下 着 见 多 线 染色 体 ( 图 3-4)。 通 常 它们 可 在 菜 些 
昆虫 (如 果 电 ) 幼 虫 的 唾液 腺 细胞 中 被 观察 到 。 然 而 ,除了 在 它们 是 垫 的 少数 细胞 以 外 ,成 熟 果 
量 没 有 多 线 染色 体 。 虽 然 在 有 纤毛 的 珠 生 动物 的 巨 核 中 和 某 些 植物 的 年 胎 组 织 中 可 以 观察 到 
多 线 染色 体 ,但 是 在 大 多 数 动物 和 植物 物种 中 很 难 见 到 多 线 染色 体 。 

在 果 幅 幼虫 发 育 的 过 程 中 ,唾液 腺 细胞 中 的 染色 体 被 刺激 而 进行 复制 。DNA 的 复制 大 多 
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图 3~1 多 线 染 色 体 。(a) 一 个 多 线 染 色 体 , 只 显示 了 可 能 存在 的 1000 个 染色 单 体 当 中 的 7 个， 
暗 带 表示 螺 线 管 中 的 染色 质 , 厕 亮 的 间 带 表示 伸展 的 核 小 体 中 的 染色 质 ， 间 带 物质 可 能 是 不 编 
码 RNA 和 和 蛋白质 的 间隔 DNA。(D) 一 个 多 线 染色 体 , 其 中 的 一 个 暗 带 已 从 螺 线 管 去 凝聚 转变 为 
伸展 的 核 小 体形 式 ， 这 个 去 凝 诊 的 暗 带 称 为 胀 泡 , 它 是 广泛 合成 RNA 的 位 置 。 


数 ( 但 不 是 全 部 ) 是 从 oriE 位 点 起 始 的 。 在 还 设 分 离 的 染色 单 体 中 10 个 同步 进行 的 复制 形成 
了 由 超过 1000 个 染色 单 体 (28 一 1024) 构 成 的 一 个 多 线 梁 色 体 ， 瞳 带 中 的 染色 质 处 于 螺 线 管 
形式 ,而 暗 带 之 间 的 是 伸展 的 核 小 体形 式 (图 3 - 4a)。 在 黑 腹 果 蜂 4 对 染色 体 上 有 5000 个 以 
上 的 瞳 带 ,每 个 暗 带 售 有 4~6 个 基因 , 国 此 估计 果 晴 共 售 有 20 000…60 000 个 基因 。 在 暗 带 
之 间 的 区 域 可 能 也 含有 基因 ,但 更 可 能 是 非 编 码 的 间隔 DNA。 某 些 多 钱 沫 色 体 的 直径 为 
20pm 以 上 ,而 长 度 为 200pm。 

在 果 蝇 幼虫 发 育 的 不 局 时 期 ,一 个 以 上 的 瞳 带 消失 ,在 那些 区 域 DNA 形成 胀 泡 ( 图 3 - 

b。 这 些 DNA 胀 泡 Cpufp) 含 有 处 于 转录 过 程 中 的 基因 。 通 过 具有 放射 活性 尿 背 的 快速 摊 人 

分 析 显 示 : 胀 泡 由 DNA 和 新 合成 的 RNA 构成 。RAN 聚合 本 [[ 和 许多 与 新 RNA 转录 物 加 
工 有 关 的 酶 类 也 与 片 泡 结 合 。 在 幼虫 发 育 过 程 中 胀 泡 的 模式 发 生 诺 化 。 胀 泡 出 现 然后 消失 ， 
被 其 他 的 胀 泡 取 代 。 通 过 激素 其 些 胀 泡 可 人 工 诱 导 。 通 过 注射 晓 皮 激素 (可 引起 晤 皮 ) 可 诱导 
胀 海 形 成 。 那 些 在 虹 皮 过 程 中 形成 与 泡 的 基因 可 通过 注射 赔 皮 激素 使 其 较 早 地 形成 胀 兆 ， 

在 幼虫 发 育 过 程 中 , 某 些 需要 量 很 大 的 基因 产物 ,只 由 单个 基因 是 不 能 生成 足够 的 量 。 基 
因 放 大 (gene amplification) 和 DNA 放大 (CDNA amplification) 是 以 多 线 染 色 体 的 形式 进行 的 。 
在 从 正常 染色 体 得 到 一 个 RNA(C 即 一 个 基因 产物 ) 的 时 间 内 ,基因 放大 允许 一 个 细胞 产生 超过 
1000 个 RNA 转录 物 和 超过 1000 信和 的 基因 产物 。 多 线 染 色 体 的 合成 是 解决 快速 生产 太 量 的 
RNA 和 和 蛋白 质 这 个 难题 的 一 个 途径 。 








DNA 复制 
3. 12 在 原核 生物 中 DNA 复制 的 起 始 需 要 什么 条 件 ? 


大 肠 杆 菌 染 色 休 DNA 复制 是 在 -个 单独 的 和 拨 制 起 点 {origin of replication,oriC} 上 开始 
的 ,并 从 现 个 方向 上 进行 到 位 于 环 开架 色 体 约 一 半 位 置 上 抽 终 让 位 点 OriC 位 点 的 长 度 约 为 
245 碱 基 对 (图 3 - 5a)。 在 oriC 位 点 的 一 部 分 洁 有 13 个 碱 基 对 的 片段 ,被 称 为 13 聚 体 (13- 
mer), 它 重复 出 现 三 次 ;而 第 二 个 区 域 售 有 9 个 了 碱 基 对 的 片段 ,被 称 为 九 聚 体 , 它 重复 出 夫 中 
次 。 

当 一 个 由 dnaA 基因 编码 的 蛋白 质 与 九 聚 体 结 侣 时 ,DNA 复制 起 始 ,并 量 形 成 一 个 蛋白 
质 核 ,DNA 围绕 着 这 个 核 盘 绕 ( 图 3 - 5b)。DNA 的 盘 绕 明史 地 刺激 含有 一 个 13 澡 体 的 区 域 
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画 3-5 细菌 中 的 复制 起 点 ，(a) 大 肠 杆菌 中 的 复制 起 点 CoriC) 的 为 245 个 磊 基 对 长 。OriC 位 
点 的 一 部 分 含有 13 个 碱 基 对 的 被 称 为 13 聚 体 的 重复 序列 ,而 另外 区 域 舍 有 8 个 碱 基 对 的 被 称 
为 九 聚 体 的 重复 序列 。(bDDNA 的 复制 起 始 需要 DnaA 蛋白质 (由 daa4 基因 编码 ) 与 9 聚 体 铺 
合 。DnaAa 复合 物 的 形成 促使 DNA 成 环 状 围绕 车 复合 物 。DNA 的 这 个 环 刺 激 含 有 13 棱 体 的 
oriC 位 点 的 部 分 中 的 双 链 解 旋 。 (CDNA 复制 的 起 始 伴 随 着 DNA 回旋 酶 , 解 旋 酶 和 引发 酶 与 
DNA 结合 而 继续 进行 。DNA 回旋 酶 除去 正 的 超 螺旋 而 解 旋 酶 则 使 双 链 DNA 解 旋 ， 引 发 酶 合 
成 RNA 引 物 。RNA 引物 是 脱氧 核糖 核 背 酸 人 聚合 (DNA 合成 ) 所 必 有 需 的 。 


解 旋 。 在 DNA 复制 能 开始 之 前 ,大 量 的 酶 类 与 已 解 旋 的 DNA 结合 。 

DNA 的 解放 在 环 状 DNA 的 其 余部 分 导致 正 的 超 螺旋 扭转 ,这 使 得 继续 解除 双 链 螺旋 在 
能 量 上 是 不 利 的 。 为 了 使 DNA 解 旋 , 正 超 螺 旋 扭 转 必 须 通过 切断 DNA 加 以 去 内 并 使 它 释 
放 , 或 通过 引信 负 超 螺旋 扭转 来 抵消 正 超 泥 旋 才 转 。 负 超 螺 旋 折 转 的 导入 需 槛 能 量 和 拓扑 异 
构 酶 (topoisomerase} (DNA 回旋 酶 }。DNA 回旋 应 (DNA gyrase) 可 除去 正 超 螺旋 扭转 或 向 
DNA 中 导入 负 超 螺 旋 , 由 此 致使 解 旋 在 能 量 上 是 有 利 的 。DNA 回旋 酶 对 DNA 复制 的 所 有 
阶段 都 是 绝对 需要 的 。 大 概 ,DNA 回旋 酶 结合 在 未 解 旋 的 DNA 前 面 。dnaB 编码 的 解 旋 靖 
(helicase) 和 dnaC 编码 的 抑制 蛋白 质 结 合 在 含有 13 诊 体 的 区 域 。 蛋 白质 DnaC 从 解 旋 酶 上 
解 离 允 许 解 旋 酶 对 DNA 进行 解 旋 。 , 

DNA 复制 的 起 始 并 不 伴随 新 DNA 的 合成 ,因为 DNA 聚合 酶 不 能 月 动 DNA 复制 。 它 
们 只 能 从 一 个 3 末端 具有 可 利用 OH 基 的 核酸 来 使 DNA 延伸 。DNA 复制 起 始 所 需 的 核酸 
是 一 个 作为 引物 (primer) 的 RNA 分 子 。 在 大 肪 杆菌 中 ,引物 是 由 RNA 聚合 酶 合成 的 :该 聚 
合 酶 被 称 为 引发 族 (primase) ,并 且 它 是 由 dnaG 编码 的 ( 表 3. 1)。 结 合 在 oriC 上 的 引发 酶 使 
用 DNA 双 链 作为 模板 合成 约 30 个 核 背 酸 的 RNA 引物 (图 3 - 5c)。 解 旋 酶 和 引发 聘 最 后 形 
成 一 个 复合 酶 系统 ;该 系统 被 称 为 引发 体 (primnosome) , 它 在 DNA 合成 开始 后 ,在 前 导 链 上 合 
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表 3.1 与 细菌 染色 体 复 制 有 关 的 酶 类 
醚 基因 活性 
DNA 回旋 酶 (拓扑 rai ,novR* 陈云 正 超 螺旋 扭转 或 导入 负 超 螺 族 拥 转 ,在 细菌 中 DNA 复制 结束 时 切断 
蛋 构 酶 ) 相互 纺 绕 的 子 民 染 色 体 
和 解 旋 酶 "* dnaB 使 DNA 的 两 条 链 解 旋 
引发 酶 ” dnaG 合成 RNA 引物 (RNA 合成 酶 四 》 
DNA 合成 酶 了 ] poitC 合成 DNA 
DNA 梯 和 揽 醇 poutA 用 DNA 置换 RNA 引物 
DNA 连 挡 酶 daal. 连接 DNA, 除 去 峻 复 酶 过 六 下 的 切口 





+ 托 抗 蒜 喧 酬 酸 fnalaA) 和 新 生 霉 素 {novR)。 
* # 由 解 旋 苹 和 引发 栈 亚 单位 构成 的 一 个 引 恬 体 。 


3.13 在 原核 生物 DNA 复制 过 程 中 发 生 了 什么 9 


为 了 简化 ,只 考虑 两 个 复制 灸 中 的 一 个 (图 3- 8)。 复 制 义 是 双 链 DNA 两 条 链 被 解 旋 的 
位 置 ,并 作为 合成 新 互补 DNA 的 模板 。 丘 扑 异 构 酶 册 ( 在 细菌 中 为 DNA 回旋 酶 ) 对 于 DNA 
复制 的 起 始 是 必需 的 。 它 在 复制 位 置 的 起 点 附近 导 人 负 超 螺旋 。 此 外 ,拓扑 异 构 酶 工 对 于 
RNA 引物 的 合成 和 从 引物 开始 的 DNA 的 合成 也 是 必需 的 。 它 在 复制 叉 的 前 面 除去 正 超 螺 
旋 。 在 RNA 引物 合成 以 后 “空闲 ”的 引发 酶 与 DNA 模板 和 RNA 引物 分 离 , 而 与 解 旋 酶 结 
合 的 引发 酶 只 与 模板 分 离 。DNA 聚合 酶 下 (PolC) 的 两 个 催化 亚 单位 与 模板 和 引物 的 3' 末 端 
结合 ,并 开始 把 脱氧 核糖 核 苷 酸 聚 全 为 DNA。 在 对 DNA 双 链 正在 进行 解 旋 的 引发 体 前 面 ， 
DNA 可 旋 酶 5 折 扑 异 构 酶 ?继续 除去 正 超 螺旋 扭转 或 (和 ) 导 人 负 超 螺旋 扭转 。 在 不 同 的 间隔 ， 
模板 指导 引发 体 的 引发 酶 (RNA 聚合 酶 严 ) 部 分 只 在 复制 叉 的 一 个 模板 上 孙 合 成 约 30 个 核 苷 
酸 长 的 引物 RNA{ 图 3 - 6a) 。polC 编码 的 DNA 聚合 酶 下 在 复制 又 上 从 每 个 引物 开始 由 了 
到 3 合成 DNA。DNA 的 一 条 链 的 合成 方向 是 朝向 复制 丸 , 并 随 着 DNA 进一步 解 旋 继续 延 
伸 。DNA 的 第 二 条 链 的 合成 方向 是 远离 复制 叉 ， 随 着 DNA 的 进一步 解 旋 , 一 个 新 的 引物 在 
复制 叉 不 远 处 被 合成 ,并 且 ,DNA 率 合 酶 从 这 个 新 引物 向 着 前 一 个 引物 的 方向 合成 DNA， 

朝向 复制 及 合成 的 DNA 链 是 以 连续 的 方式 合成 的 , 该 DNA 链 称 为 前 导 链 (leading 
strand) 。 另 一 条 DNA 链 是 以 不 连续 的 方式 向 远离 复制 义 的 方向 合成 的 ,该 DNA 链 称 为 后 
随 链 (lagging strand)。 前 时 链 和 后 随 链 沿 着 细菌 染色 体 合成 ,站 到 它们 遇 到 在 另 一 个 复制 叉 
侣 成 的 前 导 链 和 后 随 链 。 最 初 构 成 后 随 链 的 RNA - DNA 片段 被 称 为 网 哺 片 段 COkazaki 
fragment) ,这 是 以 发 现 它 并 证 明 后 随 链 和 前 导 链 是 以 不 同方 式 进 行 合成 的 科学 家 的 名 字 来 命 
名 的 。 

RNA 引物 是 通过 DNA 修复 酶 除去 的 ;该 修复 酶 称 为 DNA 聚合 酶 芽 , 它 由 zol4 编码 ( 表 
3,1)。 它 以 相 邻 的 DNA 为 引物 ,并 从 此 合成 DNA, 置换 RNA 引物 。 一 个 DNA 连接 酶 
(DNA ligase) 除 去 DNA 上 的 饼 口 ,把 DNA 片段 连 在 - 起。 拓扑 异 构 酶 术 对 于 了 了 代 染 色 体 的 
分 离 是 必需 的 。 拓 扑 异 村 酶 术 切 断 一 个 子 代 染色 体 的 两 条 链 并 使 另外 一 个 子 代 染 色 体 由 此 裂 
陈 通 过 。 最 后 ,这 个 切口 被 酶 修复 。 


3.14 在 算 核 生物 中 DNA 复制 的 起 始 党 要 什么 条 忻 9 


真 核 染色 体 DNA 的 复制 一 般 是 从 许 儿 复制 起 始 toriR) 位 点 起 始 的 。 在 真 核 生物 中 被 研 
究 的 这 个 oriR 位 点 目前 称 为 自主 复制 序列 (autonomously replicating sequence; ARS)。 它 们 
在 某 些 方面 与 细菌 的 oriC 位 点 相似 ,如 它们 由 两 个 区 域 构成 ,在 这 商 个 区 域 结合 一 些 不 同 的 
蛋 和 白质 ,这 些 佛 冉 质 可 使 双 螺 旋 不 稳定 (图 3 - 7)。 真 核 生 物 的 A 区 域 有 重复 出 现 的 11 聚 体 ， 
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图 3-6 在 复制 迟 上 DNA 的 复制 。(a) 原 核 生物 DNA 复制 。DNA 回旋 酶 (最 右 端 } 正 插 人 人 仙 超 螺旋 盘 
绕 ( 或 除去 正 超 螺 旋 盘 绕 )。 一 个 引发 体 由 一 个 解 旋 酶 ( 它 正 对 DNA 链 进 行 解 旋 } 和 一 个 引发 酶 ( 它 正 在 
一 个 不 连续 合成 DNA 的 模板 上 合成 RNA 引物 ) 。 不 同 的 DNA 聚合 酶 (PolC) 从 RNA 引物 合成 连续 的 链 
和 不 连续 的 链 。(b) 真 核 生 物 DNA 复制 。 一 个 DNA 拓扑 异 构 酶 (最 右 端 } 正 在 除去 正 超 螺 旋 瞪 绕 。 一 
个 解 旋 酶 紧 随 其 后 ,对 DNA 双 链 进行 解 旋 。 一 个 DNA 引发 酶 复合 物 和 DNA 聚合 酶 < 分别 合 成 RNA 引 
物 和 DNA, 即 不 连续 DNA 的 合成 。 引 发 酶 由 两 个 蛋白 质 (p48 和 p58) 构成 。DNA 连续 链 在 其 他 肽 类 {如 
PCNA 和 RF-C) 的 帮助 下 通过 DNA 聚合 酶 1 合成 的 。PCNA ;增殖 细胞 核 抗原 ,RF-C; 复 制 因 子 C。RF-C 
可 连接 DNA 聚合 酶 a 和 DNA 聚合 酶 8。 L 


该 区 域 与 转录 因子 (如 E2F) ,拓扑 异 构 酶 . 解 旋 酶 和 FRNA 聚合 酶 结合 。 在 细胞 中 ,转录 因子 


是 连续 生成 的 ,但 是 ,它们 通过 与 肿瘤 抑制 因子 蛋白 质 ,如 成 视网膜 细胞 瘤 蛋 白 (Rb) ,形成 复 
合 物 而 处 于 抑制 状态 。E2F 是 通过 信号 传导 途径 (可 导致 Rb 的 磷酸 化 和 抑制 ) 的 刺激 从 
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E2F-Rb 复合 物 上 被 释放 。 

佐 其 ARS,B 区 域 可 结合 转录 激活 物 (transeriptional activator) ,如 Oet~ 1 和 AP -1,Fos 
和 和 Jam; 或 CIF 和 NF- 1 。 然 而 ,大 多 数 转 访 激活 物 没 有 足够 的 量 来 启动 DNA 的 复制 成 RNA 
的 合成 。DNA 的 复制 只 发 生 在 转录 激活 物 基因 表达 之 后 。--- 般 来 讲 ,转录 激活 物 的 表达 被 称 
为 生长 因子 的 肽 类 或 类 固 醉 类 激素 诱导 (在 第 11 童 讨论 )。 生 长 因子 刺激 信号 传导 途径 ,诱导 
编码 转录 激活 物 的 基因 表达 。 

结合 在 B 区 域 的 转录 激活 物 与 在 A 区 域 中 的 转录 因子 相 革 作用 ,导致 DNA 担 阳 。DNA 
的 这 种 扭曲 和 /或 转录 油 活 物 和 转录 因子 之 间 的 相互 作用 可 促进 在 oriR 区 域 中 配对 的 DNA 
链 分 离 和 促进 RNA 合成 的 起 始 。 最 初 合成 的 RNA 可 作为 前 导 链 合成 的 引物 。 

二 一 B 区 域 一 一 各 | 二 一 一 AK 成 一 一 > 
(a) dsDNA 


ll-mer ll:mer 1]1-mer 
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TF TF E2F 六 NA 聚合 栈 拓扑 异 构 矣 


图 3-~7 真 核 生物 中 复制 (自主 复制 序 列 } 的 起 始 。(a} 复 制 起 始 位 点 由 两 个 区 域 构成 ,A 和 8B。 
和 AA 区 域 含有 11 个 碱 基 对 的 DNA 重复 片段 , 称 为 11 褒 体 ，B 区 域 还 没有 被 描述 。(b}A 区 域 与 
转录 因子 (如 E2F) ,RNA 聚合 酶 (引发 酶 ) . 解 旋 酶 和 拓扑 异 构 蓄 结合 ，TEF 表示 另外 的 转录 因子 
(除了 E2F 以 外 ) 它 是 DNA 复制 起 始 所 必需 的 。(c33 引 物 合成 只 发 生 在 转录 激活 物 蛋 白质 (如 
Fos 和 Jun) 与 BB 区 域 结 合 之 后 。(d) 转 录 激 活 物 (Fos 和 Jun) 和 转录 因子 (TF 和 E2F) 之 间 的 相 
互 作 用 导致 DNA 上 成 为 环 状 。DNA 的 这 种 成 环 状态 是 DNA 双 链 解放 和 引物 合成 所 必需 的 。 
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3.15 ”在 真 核 生物 中 DNA 的 复制 是 如 何 发 生 的 9 与 原核 生物 中 的 比较 如 何 ? 


真 核 生 物 有 大 量 线性 的 双 链 DNA 染色 体 ,每 个 染色 体 中 有 许多 供 DNA 复制 起 始 的 位 
点 。 以 符号 oriR 表示 的 这 些 复 制 起 始 位 点 相互 之 问 可 有 10 000 千 枯 基 对 。 内 此 ,100 000 于 
碱 基 对 长 的 染色 体 ( 编 反 10 000 个 基因 ) 可 有 10 个 oriR 位 点 ,并 且 其 复制 的 速度 可 像 较 短 的 细 
瞩 染 色 体 一 样 的 快 。 事 实 上 , 真 核 染 色 体 具有 比 从 细 肯 每 个 基因 组 数量 预测 的 更 多 oriR 位 点 。 
¥F 例 床 7 








酵 村 染色 体 有 400 个 oriR 位 点 。 然 而 , 存 周 一 时 间 内 ,并 未 是 所 有 的 oriR 位 点 都 具有 活 
性 . 在 细胞 周期 的 SS 期 中 ,有 些 起 作用 时 一 些 ,有 些 起 作用 上 晓 一 些 。 用 放射 标记 方法 对 刺激 业 
匈 体 复制 的 中 华 仓鼠 进行 实验 ,提示 : 较 长 的 可 有 超过 1000 个 oriR 位 点 ， 


#5F 例 3.8 


真 被 染色 体 中 大 量 的 oriR 位 点 与 真 核 染色 体 的 数量 相关 ,意味 着 通常 它们 复制 染色 体 的 
连 度 较 快 于 细菌 。 在 果 器 中 ,在 早期 的 肚 胎 发 育 过 程 中 每 10 分 钟 核 被 倍增 一 次 ,而 在 大 肠 杆 
菌 中 ,每 20 分 钟 复制 发 生 一 次 。 然 而 ,在 发 育 的 晚期 , 果 晶 细胞 核 的 倍增 需 花 费 10 个 小 时 。 
在 此 期 间 处 于 活性 凌 态 的 oriR 住 点 较 少 。 


与 细菌 DNA 复制 相关 酶 类 相似 的 酶 类 也 存在 于 真 核 生 物 中 。 大 量 的 拓扑 异 构 酶 . 解 旋 
酶 和 RNA 诊 合 橱 已 在 真 核 生物 中 发 现 。DNA 折 扑 异 构 酶 开 与 DNA 中 正 超 螺旋 的 解除 有 
关 , 而 解 旋 酶 可 使 双 链 解 旋 ( 图 3 - 5b)，。 

在 真 核 细 胞 中 至 少 有 五 种 不 同 的 DNA 率 合 酶 (a、.B.Y.58 和 c) 被 鉴别 ( 表 3.2)。 引 发 酶 与 
DNA 聚合 醇 a 结合 , 它 合成 后 随 链 DNA。 而 DNA 聚合 醇 5 催化 前 导 链 的 合成 。 与 DNA 到 
合 酶 & 结合 的 两 个 最 小 的 亚 单 位 (p48 、p58; 分 子 质量 分 别 为 48 000Da 和 58 000 Da 的 蛋白 
质 ? 具 有 引发 酶 (RNA 聚合 酶 ) 的 活性 。 聚 合 酶 的 p180 亚 单位 催化 核 昔 酸 的 聚合 ,而 p70 是 辅 
助 因子 。DNA 聚合 酶 8 和 DNA 聚合 醇 了 弥补 由 限制 性 内 切 核酸 酶 除去 RNA 引物 留 下 的 核 苷 
酸 缺 口 ，DNA 修复 后 ,DNA 连接 酶 修复 DNA 上 留 下 的 单 链 缺 口 (没有 连接 的 相 邻 核 霸 酸 )， 


表 32 真 核 生 物 和 原核 生物 中 的 DNA 聚合 酶 

















脱 合成 外 钝 核酸 酶 功能 
原核 生物 
Pol 1 5 一 3 3 扇 11 填 充 ,DNA 履 复 
Pa 了 G3 -一 缺口 填充 ,DN 上 站 其 
Pal THT 3 3 复制 
真 棱 生 物 
Poel-a 5 -一 -一 细胞 核 中 后 随 链 的 复制 ;与 Pet 协 问 作用 
Pol-8 Sd 一 一 一 细胞 核 中 缺口 填充 和 DNA 收复 
Pol-B 5 3 -3 引 脑 核 中 前 导 链 的 复制 ,与 Pole 协 问 作用 
Pol-Y 了 一 了 - 3 了 一 线 粒 生 中 复制 
Polt 了 一 了 -3 多 网 核 中 缺 门 填 公 和 门 N 六 和 念 复 





3.16 什么 是 端 粒 ? 在 线性 真 核 染 色 体 末 端的 RNA 引物 如 何 被 DNA 置换 的 9 

真 核 染 色 体 的 末端 称 为 端 粒 (telomere)。 它 们 不 是 于 常 的 ,它们 是 由 短 的 反 反 复 复 重 复 
的 核 攻 酸 序 列 构成 。 在 某 些 情况 下 ,每 个 链 的 未 端 被 共 价 连接 ,进而 保护 该 未 回 免 受 外 切 核 酸 
眩 的 降解 。 
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#5F 例 3.9 


原生 动物 四 膜 旦 染色 体 末 端的 重复 序列 是 5 TTGGGG3 。 在 其 端 料 有 数 百 小 这 样 的 重 
复 序列 。 一 条 链 的 3 末 鸣 被 一 个 特殊 的 本 所 延伸。 这 个 延伸 了 的 末端 能 自 鼻 形成 所 键 , 因 
此 ,该 未 端 具 有 发 卡 结构 (图 3-8)。 


为 了 完成 染色 体 的 复制 ,在 染色 体 每 个 林 端 的 RNA 引物 被 除去 并 以 DNA 置换 。 虽 然 ， 
RNA 引物 可 被 外 切 核 酸 酶 除去 ,但 是 ,没有 任何 -个 正常 的 DNA 舍 合 酶 ( 表 3. 2 在 没有 引物 
存在 的 情况 下 用 DNA 来 置换 RNA。DNA 聚合 酶 的 一 个 非常 类 型 称 为 端 粒 酶 (telomerase) ， 
它 由 和 蛋白质 和 一 个 RNA 模板 5 由 此 和 起 白 质 部 分 可 将 其 持 贝 为 DNA) 构 成 。 这 延伸 出 端 粒 的 
一 条 链 ( 图 3-8)。 

一 个 模型 提出 :一 条 链 的 5 末端 的 RNA 引物 被 外 切 核酸 莉 消 化 (图 3 - 8a) 。 端 粒 酶 通过 
其 互补 的 RNA 亚 单位 模板 (3'AAAACCCCAACUUA5 与 DNA 的 5 TTGGGG3' 相 结合 。 
端 粒 酶 的 蛋白 质 部 分 读 其 亚 单位 的 模板 ,催化 加 上 另外 的 重复 的 5 TTOCGGG3' 。 在 鞭 些 情况 
下 ,这 新 合成 的 DNA 可 形成 发 卡 结构 (hairpin strueture), 它 可 作为 新 的 引物 起 作用 。 这 个 G 
片段 能 形成 非 Watson-Criek 碱 基 配 对 (non-Watson-Crick base pairing)( 图 3 一 9)。Watson- 
Crick 碱 基 配 对 一 般 是 存在 于 dsDNA 中 的 碱 基 配 对 ;, 腺 嗓 岭 与 移 腺 喀 喧 形成 氢 键 ; 鸟 味 叭 与 
胞 喀 院 形成 氢 键 。 非 Watson-Crick 碱 基 配对 将 包括 除了 4 一 工 和 G=C 以 外 的 任何 配对 。 
填充 缺口 的 DNA 率 合 酶 或 DNA 京 谷 酶 < 利用 环 状 发 结构 未 端的 3 - OH 作为 一 个 引物 。 


3.17 ”线粒体 和 夺 绿 体 中 DNA 的 特征 。 


实际 上 ,所 有 线粒体 和 叶绿体 都 具 有 球状 双 链 DNA 染色 体 , 它 编码 该 细胞 器 中 所 有 的 
tRNA 和 rRNA, 以 及 少数 该 细胞 器 所 需 的 和 蛋白质。 每 个 这 样 的 细胞 器 具有 50 一 100 个 染色 
体 。 在 植物 线粒体 中 ,染色体 常 相互 再 结合 ,形成 大 小 不 同 的 分 子 。 原 生动 物 四 膜 虫 和 草 履 虫 
是 线粒体 染色 体 为 环 状 的 这 个 “规律 ”的 例外 ;它们 的 线粒体 具有 线性 的 染色 体 。 绿 藻 ( 伞 攻 ) 
在 其 叶绿体 中 具有 线性 的 染色 体 。 动 物 细 胸中 的 线粒体 DNA 编码 线粒体 核糖 体 的 三 个 
rRNA(5S.16S 和 23S rRNA)7，22 一 30 个 蛋白 质 合 成 所 需 的 tRNA, 以 及 13 一 15 个 作为 结构 
成 分 和 酶 类 在 起 作用 的 和 蛋白质 。 据 有 机 体 的 不 同 , 一 个 多 肽 是 细胞 色素 btcytochrome b) ,四 
个 蛋白 质 椅 成 细胞 色素 c 筑 化 酶 (cytochrome c oxidase) ,三 个 到 四 个 是 ATP 酶 (ATPase) 复 
分 物 的 亚 单 位 ,六 个 到 七 个 构成 NADH 还 原 酶 (NADH reductase) 。 据 报道 , 某 些 线粒体 可 编 
码 一 个 核糖 体 蛋 白质 。 所 有 其 他 的 蛋白 质 都 是 由 核 基 因 组 所 编码 ,在 细胞 质 核糖 体 上 合成 ,并 
被 运输 到 线粒体 中 。 

动物 的 线粒体 染色 体 是 最 小 的 染色 体 之 一 ,其 大 小 范围 是 16 一 20 千 碱 基 对 。 请 拒 它 与 约 
含有 5000 千 碱 基 对 的 大肠 杆 苹 进 行 比较 。 植 物 线粒体 中 的 染色 体 关 小 范围 是 75~2500 千 碱 
基 对 , 较 大 者 含有 大 量 的 不 编码 任何 物质 的 “填充 ”DNAC 有 时 称 为 垃圾 "或 “自私 "DNA)。 

叶绿体 染色 体 的 大 小 范围 是 80 一 600 千 硕 基 对 。 大 小 的 差别 主要 源 寺 重复 的 设 有 功能 的 
序列 。 叶 绿 体 DNA 可 编码 75~120 个 蛋白 质 , 远 多 于 线粒体 染色 体 。 许 多 基因 编码 核糖 体 
蛋 和 白质, 而 许多 已 成 为 假 基因 (pseudogene)。 假 基因 是 带 有 一 段 与 其 他 部 位 的 已 知 基因 非常 
相似 序列 的 DNA ,其 结构 中 的 缺失 和 添加 使 其 不 具 功 能 ,或 由 于 缺少 启动 子 区 域 不 能 转录 。 
叶绿体 染色 体 也 编码 其 核糖 体 的 rRNA 和 阅读 遗传 密码 所 需 的 tRNA， 


3.18 ”线粒体 中 DNA 如 何 复制 9 该 复制 如 何 与 真 核 和 原核 细胞 核 中 的 DNA 复制 
比较 ? 
线粒体 染色 体 的 两 条 链 可 基于 其 密度 来 区 别 。 轻 (L) 链 的 功能 是 作为 模板 :在 复制 起 始 
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DNA 修复 酶 新 DNA 


图 3- 8 端 粒 和 端 粒 酶 。(a) 外 切 核酸 酶 消化 端 粒 5 末端 的 RNA 引物 ,和 留 下 单 链 DNA 作为 引 
物 。(b) 端 粒 酶 通过 作为 模板 的 RNA 成 分 与 端 粒 单 链 的 其 余部 分 结合 。(c 端 粒 酶 的 蛋白 质 部 分 
使 用 RNA 作为 模板 从 DNA 引 牺 的 3 末端 聚合 脱氧 核糖 核 萌 酸 。 在 端 粒 酶 模板 滑动 之 前 ,只 有 
两 个 胸腺 嘲 喧 被 加 上 。(d) 端 粒 酶 沿 DNA 滑动 ,再 一 次 把 RNA 模板 暴 圳 给 其 际 合 酶 活性 部 分 。 
(e) 端 粒 酶 的 蛋白 质 成 分 再 一 次 从 DNA 引物 的 3 末端 聚合 脱氧 核 杭 核 背 酸 。 再 一 次 , 端 粒 随 以 
其 RNA 作为 模板 。5 记 端 粒 酶 从 延伸 的 单 链 DNA 上 上 解脱， 延伸 的 ssDNA 通过 在 乌 味 只 之 间 形 
成 非 Watson-Cnick 碱 基 配 对 枸 成 发 卡 样 结构 。DNA 修复 酶 弥补 缺口 ,连接 酶 者 财 祭 下 的 切口 。 


位 点 ,在 轻 链 上 的 转录 启动 子 的 辅助 下 连续 合成 一 个 新 的 重 (H}) 链 。 通 过 RNA 聚合 酶 进行 
引物 合成 的 启动 需要 转录 因子 .拓扑 异 构 酶 和 解 旋 酶 。 然 而 ,这 些 酶 没有 一 个 被 鉴别 . 从 
RNA 引物 开始 通过 DNA 聚合 酶 YCDNA polymerase- 力 实施 DNA 复制 。 最 初 ,DNA 复制 是 
单 向 的 ,因为 直到 通过 单 向 DNA 合成 从 ori -1 起 始 而 DNA 被 解 链 ,在 重 链 上 的 启动 子 - 起 始 
位 点 (or -2) 才 能 作为 模板 来 使 用 。 在 染色 体 约 273 的 位 置 , 解 旋 作 用 为 使 用 重 链 作为 模板 
进行 DNA 复制 打开 了 第 2 个 复制 起 始 位 点 (or -2)。 在 重 链 上 的 DNA 合成 是 连续 的 ,并 且 
合成 方向 与 轻 链 上 的 合成 方向 相反 。 当 使 用 轻 链 模板 DNA 复制 完成 ,新 合成 的 架 色 体 从 未 
完成 的 染色 体 上 分 离 。 这 个 分 离 过 程 需要 拓扑 异 构 酶 。 此 外 ,由 于 DNA 聚合 酶 了 没有 5 一 
3 核酸 外 切 酶 活性 ( 表 3, 2) ,所 以 ,需要 核酸 酶 和 修复 酶 在 每 条 新 链 的 起 始 部 位 除去 RNA 引 
物 。 然 而 ,这 些 酶 还 没有 被 鉴别 。 连 接 酶 修复 DNA 上 竺 何 单 链 切 [1。 两 条 新 合成 的 链 都 是 





总 
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各 连续 的 ( 像 脐 导 链 ) ,而 且 ,不 产生 网 崎 片段 。 不 像 
核 DNA 人 复制 只 发 生 在 S 期 ,线粒体 DNA 的 复制 
不 局 限于 细胞 周期 的 S 期 ,可 在 闻 英 的 所 有 阶段 


N 
“of 
» (Gi 一 SGs) 发 生 。 


a i 3. 19 “叶绿体 中 DNA 的 复制 与 线粒体 中 的 
DNA 复制 如 何 比较 ? 
成 
除了 它们 的 复制 从 雌 个 复制 起 始 位 点 《ori - 
H~Nl I 和 ori -2) 隔 时 启动 。 叶 绿 体 染色 体 的 复制 非 


常 像 线粒体 染色 体 的 复制 。 每 条 链 从 RNA 引物 
起 始 , 每 条 链 是 沿 着 环 状 模板 连续 合成 的 。 没 有 
DNA 不 连续 台 成 。 当 新 合成 的 链 相互 通过 时 .该 
HH 合成 表面 上 很 像 允 向 复制 。 
3.20 基于 与 DNA 结合 的 蛋白 质 域 , DNA 
结合 蛋 晶 质 至 少 可 分 为 四 类 。 这 些 
类 型 是 什么 ? 
到 目前 为 止 已 鉴别 的 最 大 - -类 DNA 结合 焦 
图 3-9 非 Watson-Crick 大 基 配对 ,图 示 在 端 日 质 具有 折 梧 成 螺旋 -转角 -螺旋 域 (helix turmhe- 
粒 全 成 过 程 中 ,在 岛 味 叭 间 可 能 的 非 Watson lix domain,; HTH domain? 的 氨基 酸 序 列 ( 表 3. 3)， 
Crick 碱 基 配 对 , 它 与 发 卡 样 结构 的 形成 有 关 。 HTH 战 称 为 同 渡 域 (homeodemain), 而 编码 
HT 域 基因 的 部 分 称 为 同 源 框 (Chomeobox)。 带 
有 同 源 框 的 基因 称 为 同 源 基因 (homeotic gene) ,因为 这 些 基 因 中 发 现 的 第 一 个 是 促进 大 多 数 动 
物 中 的 同 源 体 节 ( 如 昆虫 的 腹 节 ) 分 化 的 。 同 源 基因 的 产物 被 称 为 同 源 蛋 白 (homeotic protein)。 
表 3.3 DNA 结合 蛋白 质 家 族 











结构 域 例子 功能 
晓 旋 - 转 骨 -螺旋 * Bicoid{Bed} 果 蜡 涉 部 发 育 
Bithorax( Bx) 果 蝇 向 片 分 化 
触角 中 (Antp) 打 蝇 节 片 分 化 
Trp 阻 抑 物 (TrpR) 细菌 色 氮 龄 基因 的 阴 抒 物 
Tac 阻 扣 物 (Lac]) 纳 草 乳糖 上 基因 的 阻 扩 物 
iambda 几 抽 物 (C1) 奖 毒 基因 了 及 抽 物 
cakP 受 体 (Crp) caAMP 受 体 
螺旋 - 匀 指 Hunchbackt Rb) 果 晶 前 节 片 的 发 育 
Krmuppel( Kr) 果 蝇 中 节 片 的 发 育 
激活 物 CGai4) Gal- 1 和 Gal- 10 的 转录 激活 物 
赔 皮 语素 党 体 CEcd) 变态 和 是 化 所 需 
举 柄 受 休 (Dev} 哺乳 动物 第 一 和 第 二 雄性 特 入 发 育 所 需 的 类 国 醇 巩 素 
转 姑 因子 CATFIIIAY 真 以 转录 因子 
转录 激活 物 (Spl) 直 核 转录 向 活 物 
插曲 蜡 旋 加 完 握 柄 拉链 激 河 物 (Myc) 哺乳 动物 转录 沿 河 物 
沿 活 物 (Fos) 哺乳 动物 转录 沿 活 物 
激活 物 (Jun) 哺乳 动物 转录 激活 物 
激活 物 (Gend) 哺乳 动物 转录 激活 物 
8B 带 Runt(Rnt) 果 蝇 节 片 和 神经 发 育 
重组 因子 (1hf》 和 哄 菌 体 束 台 宿 主因 了 
Met 阻 抑 物 (MetJ ) 蛋 气 酸 生物 合成 基因 的 阻 抑 物 


* 与 棍 旋 - 环 -螺旋 同 源 域 相同 。 
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第 二 类 DNA 结合 蛋 扬 质 具 有 一 个 或 多 个 螺旋 和 与 全 离子 结合 的 氨基 酸 。 这 些 氨基 酸 序 
列 人 允许 重 白质 去 结合 DNA ,被 称 为 螺旋 - 锌 指 域 (helix-zince-fingetr domain) 。 包 离子 形成 并 维 
持 与 DNA 结合 所 需 的 鼻 白 质 构 型 。Hunchback(hb) 利 开 ruppel(Kr) 是 果 量 节 片 发 育 中 重要 
的 蛋白 质 ,已 有 报道 称 其 具有 锌 指 结构 。 大 客 数 类 固 醇 激素 受 体 具有 一 个 或 多 个 螺旋 和 锌 指 
结构 。 果 蝇 类 池 酬 激素 一 - - 虹 皮 激素 的 受 体 是 一 个 螺旋 - 锌 指 慢 白质 。 虹 皮 激素 刺激 化 师 作 

另外 一 类 DNA 绪 合 蛋白 质 具 有 单个 转折 -螺旋 域 (bentrhelix domain) , 它 与 DNA 的 大 沟 
结合 。-- 般 来 讲 , 这 些 蛋 白质 是 作为 二 聚 体 在 起 人 作用。 二 诊 体 是 通过 每 个 亚 单 位 {含有 多 个 亮 
氮 酸 ) 中 次 级 域 而 聚 在 一 起 。 使 调节 掉 白 质 亚 单 位 集 在 一 起 的 次 级 城 称 为 亮 气 酸 拉 链 (leucine 
zipper)。 真 核 生物 中 启动 DNA 复制 和 激活 mRNA 合成 的 转录 激活 物 ( 如 Fos 和 Jun} 属 于 这 
类 DNA 结合 和 蛋白质。 第 四 类 DNA 结合 蛋白 质 具有 PB 带 结构 (B-ribbon structure) ,该 结构 人 允 
许 它 与 DNA 结合 。Runt(rni) 是 果 赐 的 一 个 基因 , 它 控制 节 片 的 形成 和 神经 发 计 , 它 属于 3 带 
类 型 。 哈 获 体 向 细 萝 染色 体 插 人 其 遗传 信息 所 使 用 的 细菌 蛋 质 岂 属于 BB 带 结构 ， 


DNA 重组 


3.21 染色 体能 通过 重组 相互 交换 DNA 或 相互 融合 。 什 么 是 重组 ? 它 的 价值 是 
什么 ? 


在 细 苹 中 ,进入 细胞 (通过 各 种 途径 ,该 向 题 将 在 第 ? 章 中 讨论 ) 的 DNA 片段 可 成 为 主 染 
色 体 的 一 部 分 或 成 为 一 个 质粒 。 这 个 整合 过 程 称 为 基因 重组 (genetic recombination) ;一 般 它 
发 生 在 两 个 DNA 完全 相同 或 非常 接近 的 位 置 上 上。 对 于 一 个 物种 ,重组 可 为 一 个 有 益 的 过 程 ， 
因为 它 可 形成 新 的 遗传 信息 。 群 体 中 形成 的 所 有 新 基因 和 等 位 基因 不 仅 源 于 突变 ,也 源 于 某 
种 类 型 的 重组 事件 。 新 基因 和 新 的 等 位 基因 可 使 得 一 个 群体 在 不 利 的 或 变化 的 环境 条 件 中 继 
续 生 存 。 此 外 ,DNA 的 吸收 和 基因 重组 可 以 给 有 机 体 提 供 一 个 机 制 ,使 其 可 替换 被 严重 损伤 
的 或 被 删除 的 基因 。 

在 真 核 生物 中 ,基因 重组 可 在 有 性 繁殖 的 后 代 中 形成 遗传 的 多 样 性 。 在 减 数 分 型 的 过 程 
中 ,交换 过 程 可 在 配子 中 产生 与 亲 代 不 同 的 连锁 排列 ， 有利 的 基因 重组 通过 自然 选择 可 成 为 
永 外 性 的 。 发 生 在 减 数 分 裂 过 程 中 的 重组 也 意味 着 DNA 的 修复 和 丢失 DNA 的 补充 。 人 收复 
是 通过 对 与 损伤 或 玉 失 DNA 相似 的 外 源 DNA 进行 拷贝 而 实现 的 。 由 于 有 大 曙 的 催化 重组 
的 遗传 系统 ,所 以 ,重组 过 程 也 各 不 相同 。 
3. 22 ”基因 重组 的 两 个 主要 类 型 :位 点 特异 曹 组 和 非特 异 重组 。 区 别 它们 的 特征 

是 什么 ? 

位 点 特异 重组 (site-specific recombination) 在 重组 的 DNA 分 子 之 间 上 只 需 短 的 同 源 性 序 
列 , 通 常 它 可 改变 染色 体 片段 的 相对 位 置 。 非 特异 重组 Cgeneral recombination) 内 发 生 在 同 源 
DNA 分 子 之 间 ,通常 它 不 改变 各 自 染 色 体 内 的 基因 位 置 。 
3. 23 位 点 特异 重组 有 些 什么 不 同 的 类 型 9 

如 果 它 们 带 有 相同 的 双 链 区 域 ( 称 为 重组 位 点 ) ,在 不 同 染 色 体 之 闻 的 重组 就 可 发 生 。 基 
于 特异 的 重组 位 点 至 少 有 四 种 类 型 的 重组 ( 表 3. 4)。 这 些 重组 是 基于 下 刚 方面 :限制 性 内 切 
核酸 酶 位 点 (RES) .插入 序列 (IS) ,长 末端 重复 序列 (LTR)? 和 信息 序列 (SS). 在 细菌 与 病毒 基 
因 组 之 间 的 重组 (基于 限制 性 内 切 核 酸 酶 位 点 ) 和 在 原核 质粒 与 它们 的 细 苏 宿主 之 凤 的 重组 
(基于 IS) 将 在 第 7 章 讨 论 。 
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表 3.+ 重组 类 型 
位 点 特异 重组 


Ca) 农 赖 限制 性 内 切 核酸 酶 位 点 ‘RES) 

例 玉 : 唉 曲 悚 入 和 答 主 入 ait 位 点 

所 需 的 眩 类 :整合 酶 ,切除 酶 和 整合 窑 主 因子 

RES 的 大 小 :在 Xiat 访 中 利 宿主 tatt 扩 中 均 为 15bp' ;在 wt 了 P 周 肝 的 240bp 也 是 需 归 的 
(b) 依 赖 精 和 序列 (TS) 

例子 : 括 太 序列 ,质粒 各 复合 转 座 子 

所 需 的 酶 类 : 转 座 艇 ,可 能 还 有 一 个 解 离 酶 

1 的 大 小 :800 一 1500bp 
te) 依 赖 长 林 庙 重复 序列 {LTR} 和 和 Delta 重复 序列 CDR) 

例子 ; 扩 转 座 子 和 上 反 转录 病毒 

瞩 需 的 酶 类 :上 及 转 革 酶 和 -个 整合 隘 

LTR 的 大 小 :296bp( 果 蝇 中 的 Copia) 、340bp( 酵 担 中 的 Ty} 和 479bp( 宁 暗中 的 Gypsy) 
(dd) 掖 赖 信号 序列 (SS) 

例子 :抗体 和 荆 细 胞 受 体 基因 

所 需 的 参 类 ,7? 

SS 的 大 小 :29 和 39bp 





非特 异 重组 

Ce) 依赖 同 源 区 域 (HR? 
例子 : 同 源 染 色 休 
所 需 的 酶 类 :RecBCD 利 RecA 
同 源 性 的 大 小 : 数 百 个 bp 


* bb 一 碱 基 对 


3. 24 ”在 原核 生物 中 ,非特 异 重组 ( 非 位 点 依赖 性 重组 ) 是 如 何 发 生 的 


在 细菌 和 其 他 有 机 体 中 一 种 常见 的 重组 类 型 是 在 两 个 间 源 染色 体 之 疗 或 同一 染色 体 中 
DNA 片段 和 同 源 区 域 之 间 的 重组 。 因 为 这 类 重组 不 需要 “特殊 ”位 点 ,所 以 , 它 被 称 为 非特 异 
重组 或 非 位 点 依赖 性 重组 (general recombination or site-independent recombination)( 表 
3. 4)。 它 需要 DNA 之 间 广 泛 的 同 源 性 ,并 且 与 DNA 合成 有 关 。 许 多 细菌 中 的 非 位 点 依赖 性 
重组 依赖 于 ree 基因 (recA ,recB,recC rec 站 的 产物 (图 3-10)，。 

如 果 DNA 片段 是 单 链 , RecA 蛋白 (RecA protein) 与 它 结 合并 引导 它 到 细胞 染色 体 上 的 
间 源 区 域 ( 图 3 - 10a)。RecA 蛋白 在 细胞 染色 体 与 该 片段 间 源 区 域 进行 解 链 , 并 促进 在 该 片 
段 与 一 条 染色 体 DNA 链 之 间 形 成 氧 键 。 成 功 进 行 非特 异 重组 所 需 最 少 的 回 源 核 苷 酸 碱 基数 
量 约 为 60 个 碱 基 对 ,但 通常 有 数 白 个 碱 基 。 最 后 , UvrABC 限制 性 内 切 核酸 酶 (UvrABC en- 
donuclease) 从 该 染色 体 上 切除 已 解 开 的 多 余 的 链 。 连 接 酶 修复 切口 。 如 果 有 错误 , UvrABC 
在 错 配 链 的 两 端 做 切 H ,修复 酶 (DNA 素 合 酶 中) 和 把 错 配 的 链 移 走 并 用 与 互补 链 相 配 的 新 DNA 
替代 。 连 接 酶 修复 DNA 中 的 切口 。 由 于 链 的 交换 ,一 个 新 的 等 位 基因 经 常 置换 原 有 的 基因 。 
这 可 导致 细胞 特征 的 改变 ,这 种 现象 称 为 转型 (transformation) 。 

如 果 DNA 片段 是 双 链 ,在 重组 发 生 之 前 它 必 须 被 转换 为 单 链 DNA。 从 片段 的 一 个 末端 
起 始 ,RecBCD 蛋白 行进 到 chiCy) 位 点 ,在 此 RecBCD 的 RecD 亚 单位 切断 DNA 的 一 条 链 。 
然后 ,RecA 蛋白 与 该 单 链 DNA 结合 ;然后 再 结合 到 细胞 染色 体 的 一 个 同 源 区 域 。 该 单 链 
DNA 与 同 源 染色 体 DNA 形成 毛 键 ,并 成 为 这 个 染色 体 的 一 部 分 ,如 先前 段落 所 介绍 的 那 
样 。 
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图 3-10 非特 办 重组 ( 非 位 点 依赖 性 重组 ;。(a} 在 细菌 中 ,正在 转化 的 DNA 以 单 链 分 子 的 形式 进 
人 细胞，RecA 虱 白 与 单 链 DNA 结合 。 后 来 ,RecA 下 和 白 与 细菌 染色 休 结 合并 随 着 它 寻 找 向 源 性 区 
域 ,把 双 螺 旋 解 链 。 在 转化 的 DNA 和 细胞 DNA 互补 区 域 之 间 形 成 氮 键 。 一 个 酶 {如 UvrABC) 切 除 
解 链 的 DNA 的 非 配对 部 分 。 连 接 酶 收复 切口 。 如 果 两 条 新 链 不 完全 同 源 , 将 会 有 小 的 扭曲 变形 ,这 
些 可 被 DNA 修复 系统 所 矫正 。 修 复 过 程 除去 一 条 非 间 源 链 。 在 此 便 中 ,最 初 的 DNA 链 丢 失 。{b) 
在 细菌 中 ,通常 接合 发 生 在 受 体 细胞 的 双 链 分 子 中 。RecBOCD 蛋白 寻找 DNA 上 的 一 个 oz 人 位 点 ,在 
此 它 切断 一 条 DNA 链 (形成 一 个 “切口 "。 产 生 的 单 链 DNA 与 RecA 蛋白 结合 。RecA 蛋 扎 与 细 万 染 
色 体 结合 , 随 着 它 守 找 同 淹 性 区 域 ,使 双 链 解 链 。 导 致 与 痢 DNA 组 合 的 步骤 与 (a) 部 分 讨论 的 完全 相 
同 。 


3. 25 在 真 核 生 物 中 如 何 形成 非特 异 重 组 


非特 异 重 组 通常 发 生 在 减 数 分 裂 的 前 期 | 。 在 前 期 [ 中 有 五 个 阶段 :它们 是 (顺序 是 从 最 
早 的 阶段 到 最 晚 的 阶段 ) 细 线 期 、 侦 线 期 粗 线 期 . 双 线 期 和 终 变 期 .在 细 线 期 阶段 ,染色 体 开 
始 凝 聚 为 成 环 的 螺 线 管 形式 ,但 是 ,在 光学 显微镜 下 还 见 不 到 它 。 侦 线 期 中 在 同 源 染色 体 对 之 


a Tl +* 
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间 的 许多 区 域 阶梯 样 蛋 白质 开始 形成 的 时 候 , 同 源 染 鱼 体形 成 配对 。 这 个 结构 约 为 100nm 
宽 , 它 被 称 为 联 会 竟 合 体 (synaptonemal 





complex)。 被 称 为 重组 节 {recombination 图 1 
module)( 直 径 约 90nm}) 的 非常 太 的 蛋 
白质 存在 于 联 会 复合 体 的 间隙 中 , 它 作 otetet eteAnhetsn heanApdA 
为 多 酶 的 “重组 机 器 ”在 起 作用 。 在 每 个 a | b 
重组 节 , 四 个 染色 单 体 中 的 黄 个 断裂 并 钴 人 了 
各 自分 别 与 另外 一 个 再 结合 ,这 种 现象 A | B 
称 为 变换 (crossing over)， 包 

在 前 期 1 的 粗 线 期 (pachytene 1 x F- | 
stage) ,染色 体 浓缩 , 联 会 复合 体 开始 降 DD 
和 解 。 去 联 会 (desynapsis) 标 志 着 双 线 期 
(diplotene stage) 的 下 始 ， 在 双 线 期 交 | 续 口 被 收复 
义 首 次 显现 。 交 灾 ichiasmata) 是 同 源 A 
染色 体 以 交叉 形 结构 连 在 一 起 的 区 域 。 (© en 
在 每 个 交叉 位 点 上 的 纠缠 在 一 起 的 重组 do > 
染色 单 体 的 功能 是 把 父系 和 母系 同 源 染 ee 和 
色 体 共 间 结合 在 纺锤 体 上 ,一 直 持 续 到 9 


后 期 T。 关 于 联 会 复合 体 的 蛋白 质 分 
子 , 重 组 节 , 以 及 导致 同 源 染 色 体 片段 联 
会 的 机 制 等 ,知之 甚 少 。 一 般 认 为 ,重组 
节 中 的 限制 性 内 切 核酸 杉 切 断 每 个 能 重 
组 的 染色 单 体 的 一 条 单 链 , 解 旋 酶 使 9 
DNA 解 旋 ,形成 单 链 区 域 ，( 图 3 - 11)。 
一 个 与 RecA 相似 的 艇 白质 催化 单 链 
DNA 与 同 源 染色 单 体 上 的 互补 链 瑟 对 。 
DNA 聚合 酶 林 延 伸 已 交换 的 链 ,DNA 
连接 酶 除去 链 中 的 切口 (图 3 - 11c) ,这 








限制 性 内 切 核 酶 在 利 


{b) 
本 染色 单位 旋转 180” 
| 下 的 两 杀 链 上 做 切 D 

















个 阶段 的 DNA 已 从 大肠 杆菌 中 分 离 出 

来 .并 称 其 为 chi(X) 型 ,或 以 在 1964 年 | WD 
提出 这 个 模型 的 科学 家 的 名 字 命 名 为 

Heolliday 中 间 体 (Hojliday intermedi- 后 


ate) ,或 Holliday 连接 (Holliday junc- 
tion){ 图 3-11d)。chi 型 可 通过 一 个 限 
制 性 内 切 核 酸 酶 裂解 每 个 染色 单 体 中 未 
切断 的 链 转 换 为 两 个 线性 的 DNA 分 
子 。 产生 的 DNA 分 子 相 互 重组 (图 
3 一 11e) .Ravc 限制 性 内 切 核 酸 酶 在 特 
殊 的 四 核 苷 酸 序列 5 -CA/T)YTTCG/C) 图 3-11 非特 异 重 组 和 Holliday 中 间 体 (chi 或 xX 型} 的 形 
1 成 。(a) 两 个 同 源 染 色 单 体 联 会 !(b) 每 个 同 源 染 色 单 体 的 一 

3 的 工 和 (G/C) 之 间 切 断 。 如 果 在 条 链 被 订 断 并 被 交换 ;Ce)DNA 合成 可 延伸 已 交换 的 链 , 以 
Hoiliday 连接 处 没有 合适 的 四 核 车 酸 序 至 DNA 切口 修复 。 上 和 面 的 染色 单 体 旋转 180" 形 成 Holliday 
列 ,RuvAB 蛋白 复合 物 可 促进 Holliday 中 间 体 ;(d) 酶 复合 物 RuvAB 可 促进 分 支 移 位 ,致使 未 切断 
、 i 的 链 被 限制 性 内 切 核酸 酶 RuwC 在 四 核 苷 酸 序列 5-(AAT) 
连接 移动 到 含有 可 被 RuvC 剪 切 的 染色 TT(G/C)- 3' 处 切断 。 这 就 是 Holliday 中 间 体 ; Ce) 染色 音 
体 的 四 核 痛 酸 序列 区 域 ， 体 未 断 链 的 切 开 形成 了 分 开 的 重组 染色 单 体 。 重 组 染色 单 

体 中 的 切口 被 连接 酶 收复。 
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复 习 题 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 


1, 


9. 


10. 


11. 


12， 


18, 


19. 


在 闻 期 细胞 核 中 能 被 染色 的 背 状 的 DNA 利和 蛋白 质 被 称 为 (”}。 (a) 螺 线 管 《b) 核 小 体 
{c) 染 色 质 〈d) 多 线 染 色 体 ”(e) 网 线 染 色 体 





.正在 复制 的 真 核 DNA 具有 ( ) 类 型 的 结构 。(a) 伸 展 的 核 小 体形 式 〈b) 螺 线 管 形式 


《c) 环 状 的 螺 线 管 形式 (dd) 裸 锋 的 DNA 形式 (e} 正 超 螺旋 形式 


,.《 ) 组 蛋白 不 存在 于 核 小 体 中 。(a)HI (byH2e (oH2b (dj)}H3 (eyH4 
,;《 ) 组 蛋白 与 螺 线 管 形式 和 伸展 的 核 小 体形 式 之 间 的 转换 有 关 。{a)y Hl 《〈b) H2a 


‘cH2b Co)H3 eyHd 


， 在 有 丝 分 裂 过 程 中 划分 真 核 染 色 单 体 所 需 的 DNA 序 麟 是 (，)。 (a) 端 粒 《b) 动 粒 


(c) 中 心 体 (qd}) 善 经 粒 。，(e) 中 心 粒 


， 芒 狂 体 纤维 ( 微 管 ) 与 之 结合 的 真 核 染 色 体 上 的 蛋白 质 结构 是 (”)， {a) 端 粒 。”(b) 动 粒 


《cy 中 心 体 “中 着 丝 粒 《的 中 心 粒 


， 了 酿酒 酵母 中 着 丝 粒 大 约 有 ( )。 (a)lzbp (b)120bp (ce)l200bp 《d)12 000bp 


(se)120 000bp 


. 非洲 梭 酒 裂 殖 醇 母 中 着 丝 粒 大 约 有 {( )。 (ay40bp 《〈b)400bp 《cy4000bp 


《dd40 000bp 《e)400 000bp 

人 类 染色 体 上 等 个 动 粒 约 结合 ( ) 微 管 。(a)1 (by15 (ey50 (d)68 (e)102 

端 粒 DNA 的 一 条 链 由 5 ) 重 复 单位 构成 。(a5- TTGGGG - 3” (b)5- AAAAAAA-3 
《co5 一 TITTTTTTT -3 (dy5~TATATATA-3  (e) 以 上 没有 
线粒体 DNA 的 复制 是 从 ( )。 (a) 单一 ori 位 点 双向 进行 的 《b) 两 个 不 同 or 位 点 在 
间 一 方向 进行 《c}) 两 个 不 同 ori 位 点 在 不 同时 间 以 相反 方向 进行 (dd) 许多 位 点 双向 进 
行 的 , 同 核 染色 体 一 样 〈ey 以 上 没有 

叶绿体 DNA 的 复制 是 从 ( )。 (a) 单一 ori 位 点 双向 进行 的 ”(b) 两 个 不 同 ori 位 点 在 
同一 方向 进行 (ce) 两 个 不 同 ori 位 点 同时 以 相反 方向 进行 “(dd) 许 多 位 点 双向 进行 的 , 同 
核 染色 体 一 样 《e) 以 上 没有 


.和 异 染 色 质 是 (”) 形 式 的 DNA。(a) 裸 露 的 DNA 形式 (b) 伸 展 的 核 小 体形 式 (ec) 螺 线 


管 形式 (由 环 状 的 螺 线 管 形式 (e) 以 上 没有 





. 较 高 级 的 真 核 生物 大 约 有 ( ) 基 因 。(a)10 000 (by)100 000 (ce)1 百 万 (d)1 千 万 


Ce) 一 忆 


， 在 真 核 生物 中 ,后 随 链 DNA 是 由 ( ”)DNA 聚合 酶 合成 的 。(a)a (bj)B (oY (d)6 


《已 )E 


.下列 ( ) 成 分 存在 于 核 仁 中 。(a)tDNA 〈b)45S rRNA (ec)5.8S,18S 和 28S rRNA 


(d)rRNA -蛋白 质 复 台 物 (e} 以 上 都 有 


. 在 细菌 中 ,( ) 酶 对 双 链 DNA 进行 解 链 (直至 其 下 到 X 位 点 ) ,然后 切断 DNA 的 一 条 链 。 


(ayRecA (hb)RecBCD 〈cUvrABC (dUvrD (eyDnaB 

在 细 郑 中 ,( )} 酶 与 DNA 单 链 结合 ,使 双 链 DNA 变性 并 使 该 DNA 单 链 与 已 变性 的 互补 
DNA 配对 。(a)RecAa (b)RecBCD (ciUvrABC CUvD (eyDnaB 

Holliday 中 间 体 也 被 称 为 ( )》。(a)a 型 《b)p8 型 (7 型 (dd 六 型 (eX 型 


是 非 题 正确 的 答案 写 “T" ,错误 的 答案 写 下 。 


1. 


正 超 螺 旋 DNA 可 被 拓扑 异 构 酶 转换 成 非 超 蝶 旋 DNA， 
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， 越 是 正 超 螺旋 DNA, 其 双 螺 旋 越 是 易于 其 解 旋 酶 解 链 。 

. 拓扑 异 构 酶 卫 能 把 新 合成 的 细菌 染色 体 相 右 分 开 。 

.中 期 染色 体 是 端 着 丝 粒 的 , 它 共 有 很 短 的 或 没有 可 见 的 P 臂 。 

， 中 期 染色 体 最 短 的 " 臂 " 是 P 尼 。 

、 不 用 染色 在 光学 显微镜 下 就 可 看 到 中 期 染色 体 上 的 条 带 。 

,性 (Rana pipiens) 具 有 的 DNA 比 人 人 类 (Tiomo sapiens) 要 多 。 

. 大肠 杆菌 中 复制 起 始 位 点 约 为 215bp 长 ， 

. 复制 的 起 始 位 置 也 称 为 复制 又 。 

10. 在 细菌 中 ,前 导 链 DNA 和 后 随 链 DNA 的 合成 是 由 同 -类 型 的 DNA 宫 合 酶 催化 的 。 

11. 在 细菌 中 ,由 dnaG 编码 的 RNA 聚合 酶 亚 被 称 为 引发 酶 。 

12, 核 仁 组 织 者 位 于 核 仁 内 。 

13. 真 核 生物 中 的 引发 酶 与 DNA 聚合 酶 8 结合 。 

14、 真 核 生 物 DNA 复制 的 起 始 需 要 转录 因子 ,如 E2F。 

15. 真 核 生物 DNA 复制 的 起 始 需 要 转录 激活 物 , 如 Fos 和 Jun。 

16. 线粒体 染色 体 编 码 的 产物 比 叶 绿 体 染 色 体 编码 的 产物 要 多 ， 

17. 多 线 和 染色体 由 1000 个 螺 线 管 形式 的 染色 体 构成 。 

18. 帐 泡 与 灯 刷 染色 体 结合 。 

19. 多 线 染 色 栖 的 条 带 只 有 在 染色 体 被 染色 的 情况 下 才能 看 到 。 

20, 在 非特 异 重组 的 第 一 个 阶段 ,RecA 蛋白 质 与 DNA 单 链 结合 ,并 使 该 DNA 与 互补 DNA 
配对 ， 

21. 在 两 个 染色 体 之 间 的 非特 异 重组 ,需要 它们 相互 具有 短 的 完全 相同 的 位 点 ,在 该 位 点 中 发 

生 交 换 。 


匹配 题 “在 下 列 每 个 配对 组 中 ,B 栏 中 的 每 个 项 目 可 与 和 A 栏 中 标号 的 摘 述 相配 对 。 一 个 项 目 
可 用 于 一 个 以 上 的 描述 。 


且说 他 





A 和 栏 B 栏 
1 在 有 丝 分 袭 过 程 中 在 光学 显微镜 下 可 以 看 到 的 染色 体 结 构 六 ，、 灯 刷 染色 体 
2. 在 减 数 分 裂 过 程 中 存在 的 正在 合成 许多 mRNA 的 染色 体 B,， 伸展 的 纺 小 体形 式 
3. 在 某 些 尾 虫 幼虫 唾液 腺 中 存在 的 染色 体 CC 螺 线 管 形式 
4. 被 复制 或 被 转录 时 染色 体 具有 的 结构 D. 环 状 螺 线 管 形式 
$. 在 间 期 染色 体 具有 的 结构 FE、 多 线 染 色 体 
A 栏 B 栏 
6 在 线性 真 核 染 色 体 末端 存在 的 DNA A， 核 仁 组 织 者 
7. 在 真 核 染 色 体 七 与 纺锤 体 纤维 结合 的 蜗 白 质 结 构 B. 着 经 粒 
8. 一 个 动 粒 存在 的 DNA 位 点 C， 端 粒 
9. 在 真 核 生 物 中 ,转录 因子 和 转录 激活 物 结合 DNA 位 点 D,， 动 粒 
10， 作 为 核糖 体 DNACrDNA) 合 成 和 扩 增 模板 的 DNA 序列 FE, 复制 起 点 
A 栏 B 栏 
11， 合 成 真 核 DNA 前 导 链 的 酶 A， 端 粒 酶 
12. 从 DNA 上 除去 正 超 螺旋 扭转 的 酶 B，DNA 聚合 酶 8 
13. 维持 真 核 染色 体 末端 的 酶 C.DNA 和 聚合 酶 a 
14. 对 双 螺 旋 双 链 进行 解 链 的 酶 D， 括 扑 滨 构 酶 
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1s. 


合成 真 核 DNA 后 随 链 的 酶 E. 解 旋 酶 
A 栏 B 栏 
. 减 数 分 裂 中 交叉 显现 的 阶段 A， 细 线 期 
. 减 数 分 裂 中 间 源 染色 体 联 会 的 阶段 B， 偶 线 期 
. 减 数 分 烈 中 灯 刷 染色 体 最 活 皮 的 阶段 C. 粗 线 期 
， 减 数 分 裂 中 实际 形成 交换 的 阶段 D， 双 线 期 
- 减 数 分 裂 中 RNA 被 大 量 合成 的 阶段 E. 终 变 期 
内 栏 B 栏 
. 类固醇 激素 受 体 A， 蜡 旋 - 转 角 - 螺 旋 
. 同 源 和 蛋白 质 B. 锌 指 
， 转 录 激 活 物 蛋白 质 ,如 Fos 和 Jun C. B 带 
. 存在 于 细菌 中 的 许多 调节 鼻 白 质 cLac 阻 抑 物 ,Trn 阻 抑 物 ， D.， 亮 氨 酸 拉链 


^ 阻 挤 物 和 Camp - 受 体 电 百 质 ) 


术语 “除非 特殊 指明 ,每 个 等 案 为 一 个 词 。 


二 


po 
| 


， 向 DNA 中 引 人 负 超 嵌 施 的 酶 。( 两 个 词 ) 

.在 间 期 不 解 凝 聚 的 DNA。 

. 在 完全 内 率 的 真 核 染 色 体 中 弄 白 质 中 心 核 (包括 拓扑 异 构 酶 ) 

， 在 间 期 不 解 凝聚 的 久米 色 体 ,。 (两 个 词 ) 

. 线性 真 核 染 色 体 的 末端 

. 在 细胞 分 裂 过 程 中 ,正确 分 割 所 需 的 真 核 染色 体 上 的 位 点 。 

.维持 和 完成 真 核 染 色 体 末端 所 需 的 酶 。 

. 真 核 染色 体 复制 起 始 位 点 。( 三 个 词 ) 

， 作 为 端 粒 酶 模板 的 分 子 ， 

. 用 于 描述 着 丝 粒 在 一 个 末端 的 染色 体 的 形容 词 。 

， 真 核 前 RNA 分 子 ( 需 拼接 后 形成 mRNA) 的 编码 蛋白 质 的 区 域 . 

. 在 大 肠 杆菌 oriC 位 点 中 与 九 聚 体 结合 的 蛋白 质 。 

. 染色体 链 被 解 链 的 各 DNA( 在 某 种 情况 中 ,是 引物 RNA) 被 连续 合成 的 区 域 。( 两 个 词 ) 
. 在 DNA 复制 过 程 中 ,被 DNA 连接 酶 接合 的 后 随 链 的 短片 段 。( 两 个 词 ) 

， 对 DNA 的 两 条 链 进行 解 旋 的 酶 。 

， 线粒体 复制 DNA 的 酶 。( 两 个 或 三 个 词 ) 

- 多 线 染 色 体 上 RNA 合成 (转录 ?的 伸展 的 区 域 。 

， 以 螺旋 -转角 -螺旋 域 与 DNA 结合 的 和 决定 一 个 动物 节 片 特征 的 DNA 结 全 和 蛋白质。 一 


个 或 两 个 词 ) 


.编码 某 些 DNA 结合 蛋白 质 螺旋 -转角 -螺旋 域 的 DNA。 
. 在 两 条 同 源 染 色 单 体 被 相互 重组 后 形成 的 中 间 体 . 《两 个 词 ) 


答案 


选择 题 


1, 
b 


cc2a3ad4a5sd fb7hbh8gd9bla le lrc 13.d 14, 
15. a 16, € 17, b 18. a 19, e, 


。78 。 
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是 非 题 


1. TT 2，F( 超 螺旋 ) 3T 4. T 5. T 6 FF( 必 须 染色 才能 看 到 带 ) 7. 下 8T 9F 
(复制 又 是 DNA 被 聚合 的 位 置 ) 10. T 11. 下 12. F( 核 仁 组 织 者 是 染色 体 上 编码 rRNA 
的 DNA 区 域 ; 核 仁 组 织 者 不 存在 于 与 染色 体 分 离 的 核 仁 内 》〉 13. FC 引发 酶 与 DNA 聚合 酶 ~ 
a 结合 ) 14. T 15. T 16. F( 叶 绿 体 染 色 体 编码 70 到 120 个 蛋 自 质 , 而 线粒体 染色 体 只 
编码 约 13 个 蛋白 质 ) 17，T 18. F( 张 渔 与 存在 于 某 些 昆虫 幼虫 中 的 雪线 染色 体 结合 ) 
19. F( 多 线 染 色 体 的 条 带 不 用 着 色 就 可 在 光学 显微镜 下 看 到 ) 20. T 21，KF( 需 要 长 的 同 源 
性 片段 )。 


匹配 题 


LD2A IE 4.BSC6CTD SBAFE 10A 11B 12,D 13,A 
14. E 15.C 16D 1 8 18.D 19.C 20D 21.B 22.A 23.D 24.A 


术语 

1. DNA 回旋 酶 ”2 ， 异 染色 质 3, 支架 4 Barr 氏 体 5. 端 粒 6. 着 经 粒 7， 端 粒 酶 
8. 自主 复制 序列 9 RNA 10， 端 着 丝 粒 ” 11， 外 显 子 ”12，DnaA 13. 复制 叉 ”14 可 
崎 片段 15. 解 旋 酶 、16, DNA 好, 联 泡 18, 同 源 蛋 白质 19, 同 源 框 ”20。Holliday 中 
间 体 或 x 型 
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有 机 体 的 特征 是 由 遗传 信息 决定 的 ,而 且 遗 传 信息 对 环境 做 出 应 答 。 分 子 遗 传 学 的 中 心 
法 则 (central dogma) 是 由 Francis Crick 在 20 世纪 50 年 代 中 时 首先 棍 出 的 ,他 认为 :DNA 中 
的 信息 通过 转录 (transcription) 过 程 被 用 于 生成 RNA 分 子 ; 而 后 , 某 些 RNA 中 的 信息 通过 翻 
译 (translation) 这 程 被 用 于 生成 蛋 莫 质 。 基 因 囊 达 (gene expression) 总 是 与 转录 有 关 , 而 绝 大 
多 数 的 基因 表达 也 需要 翻译 过 程 。DNA 模板 的 转录 由 RNA 聚合 酶 来 完成 ,而 RNA 的 翻译 
是 由 与 核糖 体 结合 的 酶 类 来 催化 的 。 在 有 机 体 发 育 和 (或 ;维持 的 过 程 中 以 及 在 对 环境 作出 反 
应 的 过 程 中 合成 的 RNA 分 子 和 和 蛋白质 决定 着 有 机 体 的 特征 。 

会 成 特殊 RNA 的 信息 只 位 子 两 条 DNA 链 中 的 一 条 链 中 。 含有 生成 RNA 分 子 信 息 的 
和 被 RNA 聚合 酶 "阅读 ”的 这 条 链 称 为 模板 链 {template strand) ,或 模板 (template)。 有 些 作 
者 称 模 窜 链 为 有 兴 链 (sense strand) ,这 是 因为 它 含 有 把 核 苷 酸 课 合成 RNA 的 信息 。 有 时 ,与 
模板 互补 的 DNA 链 也 被 称 为 无 六 链 (nonsense strand) ,部 它 不 提供 生成 RNA 或 蛋白 质 的 信 
息 。 然 而 ,并 不 是 所 有 编码 RNA 的 模板 只 存在 于 同一 条 DNA 链 上 。 某 些 编码 RNA 的 模板 
存在 于 这 一 条 链 , 而 其 他 的 则 存在 于 另外 一 条 链 。 编 码 蛋 白质 合成 信息 的 RNA(CmRNA)? 称 为 
有 义 RNA(sense RNA) ,而 与 有 义 RNA 瑟 补 的 RNA 称 为 反 义 RNA(antisense RNA) 。 

编码 rRNA .IRNA 和 许多 不 同 的 mRNA 的 基因 是 被 调控 的 ,致使 它们 的 表达 是 在 合适 
的 时 间 和 在 维持 细胞 或 促进 其 牛 长 和 增殖 所 需 的 水 平 上 进行 的 。 在 某 些 有 害 的 条 件 下 ,如 营 
养 素 极度 缺乏 ,许多 基因 可 关闭 ,只 有 那些 维持 细胞 生存 所 必需 的 基因 继续 表达 。 此 外 ,许多 
研究 显示 :环境 中 或 细胞 中 的 化 学 物质 调节 着 基因 的 表达 ， 


8 例 4.1 





如 果 环 境 中 不 例 有 某 种 特殊 的 糖 ( 如 阿拉 伯 糖 ), 细 菌 则 不 表达 那些 与 运输 这 种 糖 进 入 细 
胞 有 关 的 基因 ,也 不 表达 与 分 解 这 种 糖 的 杖 类 有 关 的 基因 。 田 一 方面 ,如 果 环 境 中 在 在 这 种 
糖 ,细菌 则 生产 那些 与 把 这 种 糖 运输 进入 细胞 有 关 的 酵 类 ,以 及 与 其 波 缩 有 关 的 酵 类 和 与 启动 
其 分 解 代 谢 有 关 的 酶 类 。 


本 章 涉 及 转录 的 机 制 和 基因 表达 的 初级 产物 如 何 被 加 工 成 为 有 功能 的 彤 式 ,以 及 这 些 功 
能 如 何 被 调节 的 。 首 先 ,讨论 原核 生物 中 的 转录 和 基因 调节 ,然后 ,讨论 真 核 生 物 中 的 转录 和 
基因 调节 。 





原核 生物 中 的 转录 与 基因 调控 
结构 基因 ;调控 位 点 和 操纵 子 
4. 1 在 结构 基因 和 上 顺 反 子 之 间 有 何不 向 ? 
结构 基因 (structural gene) 是 作为 RNA 一 一 如 转运 RNA(RNA) ,核糖 体 RNACrRNA) 


和 
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和 信息 RNA(mRNA) - -合成 模板 的 DNA 核 苷 酸 序 列 。 原 核 生 物 中 编码 蛋白 质 的 结构 基 
轩 的 平均 长 度 约 为 1000 碱 基 对 。 而 真 核 生物 中 的 结构 基因 平均 为 10 000 碱 基 对 ,这 主要 是 
由 丁 存 症 太 盟 的 非 编 码 证 列 ( 内 会 子 ) 的 缘故 。 顺 友子 Cecistron) 是 由 闫 /上 反 实验 (cis/trans 
res 所 定义 的 结构 基因 (图 6 - 6)。 顺 * 反 实验 与 顺 突 变 和 上 反 罕 变 有 关 。 顺 式 突变 是 连锁 的 
(在 同一 DNA 分 子 上 ), 而 反 式 突变 是 非 连 锁 的 并 昌 存 在 于 不 同 的 染色 体 上 。 在 二 售 体 有 机 
体 中 可 用 两 个 突变 来 定义 结构 基因 (或 顺 皮 子 ) ,两 个 反 式 突变 导致 一 个 窗 变 体 表 型 ,而 两 个 顺 
式 突变 导致 野生 型 (正常 ) 表 型 。 此 外 , 顺 反 子 号 编码 RNA 的 结构 基因 ,或 是 编码 可 影响 顺 式 
和 各 反 式 基因 表达 的 蛋白 质 结构 基因 。 这 可 以 从 只 影响 顺 式 基因 的 调控 位 点 来 区 别 它们 ( 见 问 
题 4. 3)。 


4.2 什么 是 调节 蛋 日 质 ? 


调节 蛋白 质 (regulatory protein) (被 调节 起 因 所 编码 ) 是 这 样 的 一 类 蛋白 质 ; 它 们 可 与 位 
于 结构 基因 附近 的 调控 位 点 ( 见 问题 4. 3 结合 ,通过 激活 转录 或 抑制 转录 来 影响 结构 基因 的 
表达 。 刺 激 基因 转录 的 调节 全 白质 可 分 为 两 类 :转录 因子 (transcriptional factor) 和 转录 激活 
物 (transcriptional aetivator)。 有 时 ,这 些 蛋 白质 被 简单 地 称 为 激活 物 faetivator)， 阻 抑 物 
《repressor) 是 一 类 可 与 名 为 操纵 基因 《operator) 的 调控 序列 结合 而 抑制 转录 起 始 的 型 白质 。 
终 目 转录 的 重 白质 称 为 终止 子 (terminatort)。 一 般 米 讲 , 激 活 物 促进 RNA 聚合 酶 与 结构 基因 
起 始 部 位 DNA 上 的 局 动 子 位 点 结合 , 而 阻 卸 物 抑制 RNA 聚合 酶 的 结合 。 


4.3 ”什么 是 调控 位 点 ?9 


调控 位 点 (controlling site) 是 短 的 DNA 核 音 酸 序列 ,通常 长 度 为 15~30 碱 基 对 ; 它 只 调 
控 其 顺 式 基因 的 表达 , 而 不 调控 其 反 式 基因 的 表达 。 调 控 位 点 可 分 为 :启动 子 位 点 (启动 子 )、 
操纵 基因 位 点 (操纵 基因 ) .起 始 子 位 点 (起 始 子 ) .器 化 子 位 点 (弱化 子 )、 以 及 转录 终止 子 位 点 
(终止 子 )。 在 天 多数 情况 中 ,调节 蛋白 质 或 RNA 聚合 酶 与 调控 位 点 结合 。 
调控 位 点 是 通过 罕 变 的 不 同 影响 从 调节 物 基因 (上 顺 反 子 ?分 化 而 来 。 凋 控 位 点 中 的 罕 变 只 
影响 其 顺 式 基因 的 表达 ,而 调节 物 基 因 中 的 帘 变 可 影响 其 顺 式 和 反 式 基因 的 表达 。 调 控 位 点 
的 更 多 信息 网 问 题 4. 6， 


4. 4 ”什么 是 操纵 子 ? 


结构 基因 和 调节 这 些 基因 转录 速率 的 调控 位 点 称 为 操纵 子 (operon) (图 4- 1)。 最 小 的 
操纵 子 由 一 个 结构 基因 和 一 个 启动 子 (prometer) 构 成 ;启动 子 是 RNA 虞 合 酶 结合 位 点 。 这 
些 操 纵 子 是 组 成 性 的 , 即 它们 任何 时 候 都 是 表达 的 ;而 且 , 其 表达 的 水 平 完全 取决 于 RNA 聚 
合 酶 与 启动 子 结合 的 效率 。 在 图 4-1 中 所 示 的 调节 操纵 子 是 简单 操 织 子 的 一 个 例子 。 半 些 
简单 的 操纵 子 可 被 一 个 弱化 子 位 点 所 调节 ; 罚 化 子 编 码 一 个 RNA ,该 RNA 可 导致 RNA 紊 合 
酶 过 早 地 终止 转录 。 在 问题 4,6、4. 10 和 上 35 中 讨论 弱化 作用 的 进一步 细节 。 

然而 ,细菌 中 大 多 数 操纵 子 由 大 量 的 结构 基因 和 调控 位 点 构成 。 由 于 最 初 被 研究 的 操纵 
子 都 含有 操纵 基因 和 被 阻 抑 物 所 关闭 [ 即 被 负 调控 {negative control)] ,因而 认为 所 有 的 操纵 
子 都 含有 操纵 基因 。 因 此 ,操纵 子 最初 被 定义 为 在 操纵 基因 调控 于 的 一 个 或 多 个 结构 基因 。 
然而 ,这 个 定义 没有 考虑 到 只 被 激活 物 调 节 的 结构 基因 或 被 RNA 皮 合 酶 与 启动 子 位 点 结合 
的 效率 所 调节 的 结构 基因 。 与 组 氨 酸 生物 合成 有 关 的 组 氨 酸 抬 纵 子 既 不 受阻 抑 物 的 调节 也 不 
受 操纵 基因 的 调节 ; 它 只 被 一 个 弱化 子 位 点 特异 地 调节 。 显 而 易 见 ,操纵 基因 不 属于 操纵 子 的 
定义 范畴 。 操 级 子 是 一 个 或 多 个 结构 基因 (编码 RNA) 协 同 表 达 , 因为 它们 在 单个 府 动 子 位 点 
的 控制 之 于 。 

在 细菌 中 ,许多 操纵 子 含有 …- 个 以 上 的 结构 基因 ,或 顺 反 子 。 这 些 多 顺 反 子 操纵 子 (poty- 
cistronic operom) 被 转录 成 为 一 条 mRNA ,这 条 单个 的 mRNA 称 为 多 顺 反 子 mRNA'(polycis- 
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tronic mRNA)， 多 顺 反 子 mRNA 中 的 每 个 蛋品 质 编码 区 域 被 一 个 起 始 密 码 子 5( 相 邻 一 个 核 
上 攻 酸 -组 ,蛋白 质 的 合成 在 此 起 始 ) 和 | 其 
核 寺 物 中 的 操纵 子 基 本 上 是 单 顺 反 子 ,项 它们 只 合 有 一 个 








和 乳 楼 操纵 夺 





35 I041 i00 3510 
| 洞 和 操纵 子 | 结构 基因 


图 4-1 A 操 级 子 ,以 及 与 乳糖 分 解 代 谢 有 关 的 大 乳糖 操纵 子 。 调 节操 维 子 由 - 
个 调控 位 点 (larP2} 和 一 个 结构 基因 (iacD) 构 成 。 乳糖 操纵 子 由 三 个 调控 位 点 tiacCRP acP 和 tacQ1 和 和 
三 个 结构 基因 (Hac Z、 Lucy 和 lcA) 攀 成。 调控 位 点 很 小 ,每 个 长 约 为 3 丢人 2 结构 基因 的 天 小 范 
其 是 780bp~-3 510bp，RNA 率 合 酶 与 启动 子 位 点 (ac 如 和 aacP2) 结 台 : 坏 - 爸 酸 腺 苷 (cAMP) 受 体 蛋 白 
质 与 激活 物 结 合 位 点 1iacCRP) 结 合 。iec 基因 编码 附 抑 物 蛋 捕 质 的 .个 玉音 位 ;该 阻 扣 物 蛋白 质 与 近 纵 
基因 位 点 (fac 结合 ,并 搜 制 从 zec 的 转录 ， 





4.5 什么 是 调节 子 


调节 子 (regulon) 是 在 调节 和 蛋白质 调 控 下 的 一 组 操纵 子 。 调 节 子 的 操纵 子 一 般 并 不 相 邻 。 
一 个 重要 的 调节 子 称 为 SOS 调节 子 ( 它 对 细胞 的 危险 作出 反应 ,在 DNA 有 损伤 的 时 候 证 诱 
导 。SOS 调节 子 是 在 lexA 基因 编码 的 阻 抑 物 蛋 白质 的 控制 之 下 。LexA 蛋白 质 抑制 四 个 操 
纵 子 :… 个 编码 RecA 蛋白 质 , 另 一 个 编码 UvrA 蛋白 质 , 第 三 个 产 牛 UvrB 和 蛋白质, 第 四 个 编 
但 UvrC 蛋白质 。 另 外 ,LexA 和 蛋白质 对 其 自身 的 操纵 子 也 进行 抑制 [一 个 自身 调节 (autoreg- 
ulation) 的 例子 ]。RecA 蛋白 质 与 DNA 的 修复 和 重组 有 关 。UvrABC 核酸 酶 在 被 紫外 线 损 
伤 的 DNA 修复 方面 是 非常 重要 的 。 

DNA 的 损伤 (形成 DNA 单 链 区 域 ) 可 激活 RecA 蛋白 质 的 蛋白 酶 活性 。 激 活 的 RecA 重 
白质 降解 LexA 蛋白 质 , 因 而 导致 所 有 被 LexA 蛋白 质 封 闭 的 操纵 子 去 抑制 (derepress}( 活 
化 )， 


4.6 ”所 有 调控 位 点 是 否 以 同样 的 方式 调节 基因 表达 ? 


至 少 有 五 类 调控 位 点 。 一 些 调控 位 点 仅 为 调节 和 蛋白质 的 结合 位 点 。 凋 节 和 蛋白 质 与 调控 位 
点 结合 的 例子 是 启动 子 .操纵 基因 和 起 始 子 。 依 DNA 模板 聚合 RNA 分 子 的 RNA 束 合 酶 与 
启动 子 结 公 在 这 些 位 点 附近 启动 转录 。 激 活 啤 蛋白 质 与 起 始 子 (initiator) 估 点 结合 ,促进 
RNA 聚合 酶 与 肩 动 子 结合 ,由 此 增强 转录 的 起 始 。 

名 为 弱化 和子 (Cattenuator) 和 终止 子 (terminsztor) 的 其 他 调控 位 点 编码 RNA 与 RNA 聚合 
租 相 瑟 作 用 的 区 域 , 通 常 导致 RNA 育 合 酶 终止 转录 。 通 常 弱 化 子 位 点 位 于 新 人 台 成 的 RNA 分 
字 的 5 末端 附近 。 在 其 活性 状态 , 弱化 子 阻 止 进一步 的 转录 。 弱 化 子 也 可 存在 于 基因 (操纵 
子 ) 簇 (它们 同时 开启 或 关闭 ?的 中 间 , 弱 化 子 双 许 那 些 转录 为 单个 mRNA 的 基因 被 特异 表达 。 
终止 子 位 点 存在 于 一 组 基因 或 一 个 基因 前 末端 ， 如 其 名 字 所 示 , 终 止 子 使 转 孙 结束 。 某 些 终 
正 子 不 仅 与 RNA 聚合 酶 相互 作用 ,也 与 激活 该 过 程 的 终止 蛋白 质 结合 。 
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转录 :起 始 与 终止 
4.7 ”结构 基因 的 转录 有 何 要 求 ? 
在 基因 的 开端 附近 只 要 有 一 个 RNA 误 合 聊 结 合 的 启动 子 位 点 ,结构 基因 的 转录 就 能 发 
生 ( 略 半 -2)。 在 细 葡 中 ,RNA 结合 位 点 (启动 子 位 点 } 的 长 度 通 常 为 15 一 30 碱 基 对 。 启 动 子 
的 碱 基 对 序列 决定 着 其 与 RNA 聚合 酶 结合 的 效率 和 转录 的 效率 。 局 动 子 是 决定 性 的 位 点 ， 
它 不 仅 决 起 普 是 备 转 录 , 志 决 定 着 在 此 转录 被 起 始 的 速率 ( 即 转录 发 生 的 频 度 ,而 不 是 生成 转 
录 物 的 速度 ) 。 
二 转 革 起 点 终点 








启动 了 位 点 





机 转让 起 点 od 因子 


| 
| 
| 











5 RNA 


图 4-2 Sigma(o) 因 子 和 Rhotp} 央 子 的 作用 。(a}) 图 示 由 一 个 启动 于 ,一 个 结构 基因 种 终 比 位 点 构成 的 
-- 个 操纵 子 、 开 始 位 点 和 终止 位 点 影响 转录 。(b)Sigmake) 因 子 (蛋白质 ) 与 RNA 聚合 酶 结合 并 刺激 到 
合 散 与 启动 下 位 点 的 结 台 。 没 有 Sigma(o) 因 子 ;RNA 束 侣 酶 不 能 有 效 的 与 启动 子 位 点 结合 。(cJRNA 京 
侣 酶 开始 转录 后 不 久 ,Sigma(a) 央 子 与 该 酶 分 离 。(d) 当 RNA 聚合 酶 到 达 化 止 位 点 ,转录 停止 ;Rhofp) 因 
子 5 蛋 白质 ) 与 RNA 保全 敌 结 人 台 并 促进 该 酶 与 DNA 分 离 和 RNA 的 释放 。{eRNA 聚合 酶 .Rhot 和 位 因子 
和 从 DNA 分 离 出 来 的 新 生 的 RNA。 
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4.8 通常 什么 蛋白 质 与 原核 启动 子 区 城 结 合 ? 


在 多 数 人 情况 下 ,RNA 请 合 酶 与 组 菌 启动 子 位 点 的 结合 ,依赖 于 -一 个 被 称 为 9 因子 (sigma 
factor 久 图 4 ~ 2) 的 蛋白 质 家 族 。o 因子 是 转录 因子 。 一 般 来 讲 , 一 个 细菌 细胞 具有 大 量 的 不 
同 的 o 因 苹 。 每 种 类 型 决定 着 RNA 哇 合 酶 可 识别 的 启动 子 种 类 。 对 于 与 大 多 数 启 动 子 有 效 
结合 来 讲 ,o 因子 和 RNA 诊 合 旷 均 是 必 需 的 。 在 转录 起 始 以 后 ,o 因子 与 RNA 聚合 酶 分 离 。 
由 于 6 因子 是 作为 激活 物 在 起 作用 的 ,显然 激活 物 结合 位 点 可 与 启动 子 位 点 重 杰 ， 

虽然 原核 启动 子 位 点 之 间 有 显著 的 不 同 ,但 是 对 于 大 和 针 数 启动 子 均 具有 两 个 短 的 区 域 。 
在 转录 起 始 位 点 前 约 10 碱 基 对 (一 10 序列 ) 无 义 链 (与 模板 链 互 补 的 链 ) 上 的 一 个 区 域 具有 共 
有 序列 5- TATAAT - 3", 而 在 转录 起 始 位 点 前 约 35 伊 基 对 (一 35 序列 ) 的 一 个 区 趟 具有 共 
有 序列 5- TTGACA - 3'。 共 有 序列 (consensus sequence) 含 有 在 各 种 原核 生物 及 其 病毒 中 
最 常见 的 核 背 酸 序列 。 一 10 序列 称 为 Pribnow 框 , 它 与 存在 于 真 核 生物 启动 子 中 的 TATA 
框 { 在 问题 4 39 中 讨论 ?在 外 观 上 较为 相似 ,市 一 35 序列 称 为 识别 序列 (recognition 
sequence) 。 骨 萌 及 其 病毒 的 启动 子 通常 由 一 个 富 含 AT 碱 基 对 (10712? 的 中 央 序 列 和 两 侧 
富 含 GC 碱 基 对 (10/712 和 8712) 的 序列 构成 。 


4 .9 调节 蛋白 质 结合 的 每 个 调控 位 点 的 功能 是 什么 ?9 


通常 ,基因 的 转录 被 阻 抑 物 蛋白 质 所 阻 斯 ;该 重 白质 与 基因 开端 附近 的 操纵 基因 结合 并 于 
扰 RNA 聚合 酶 与 启动 子 的 结合 及 其 行进 (图 4 - 3)。 因 此 , 阻 抑 物 被 归 人 调节 和 蛋白质， 细菌 
中 阴 抑 先 结合 位 点 的 长 度 常 为 15 一 30 碱 基 对 。 操 纵 基因 位 点 可 与 启动 子 位 点 不 同 ,或 它们 可 
相互 重 亚 。 操 纵 基 因 位 点 是 重要 的 调控 位 点 ,这 是 由 于 阴 抑 物 与 它们 结合 可 使 转录 减少 100 
多 倍 。 转 录 的 水 平 依赖 于 阻 狮 物 和 它们 调控 位 点 的 结构 ， 

基因 的 表达 需要 一 个 以 上 的 激活 物 结合 在 基因 的 开端 附近 。 激 活 物 也 被 认为 是 调节 蛋白 
质 ,这 是 由 于 它们 与 DNA 的 结合 可 使 转录 提高 100 一 1000 倍 。 激 活 物 结合 位 点 特有 许多 不 
同 的 名 字 。 细 菌 中 激活 物 结合 位 点 也 被 称 为 起 始 子 位 点 {起 始 子 ) 或 被 认为 是 启动 子 位 点 的 一 
部 分 ， 

细菌 中 激活 物 结合 位 点 的 长 度 常 为 15~30 碱 基 对 。 有 些 与 启动 子 不 同 ,而 有 些 也 许 是 启 
动 子 的 一 部 分 ， 激 活 物 和 RNA 聚合 酶 可 与 DNA 的 相同 片段 结合 的 事实 导致 巨大 的 混淆 ;到 
底 什 么 是 启动 子 位 点 ? 在 某 些 情况 下 ,与 RNA 聚 台 酶 结合 位 点 相 邻 的 激活 物 结合 位 点 是 启 
动 子 的 一 部 分 。 为 了 简便 ,我们 要 把 启动 子 位 点 定义 为 RNA 聚合 酶 结合 位 点 ,把 启动 子 区 域 
《promoter region) 定 义 为 对 于 有 效 的 转录 起 始 所 需 的 邻近 启动 子 位 点 的 任何 核 苷 酸 序 列 。 

濑 活 物 显现 个 同 的 功能 。 有 些 是 RNA 聚合 酶 与 合 通 的 启动 子 位 点 结合 所 需 的 ,如 :细菌 
的 0 因子 和 真 核 转 某国 半 ( 在 问题 4. 37 中 讨论 ;。RNA 聚合 酶 初步 结合 的 是 与 阔 链 DNA 结 
合 ， 其 但 激活 物 是 启动 子 区 域 开始 解 旋 所 需 的 ,如 组 菌 CRP( 在 问题 4. 11 和 4. 21 中 讨论 ) 和 
真 核 转录 激活 物 ( 在 问题 4. 37 中 讨论 ) 。 某 些 激 活 物 可 帮助 RNA 聚合 酶 与 单 链 模板 结合 得 / 
或 阻止 DNA 无 义 链 的 转录 。 


4. 10 ”弱化 子 和 终止 子 如 何 影 响 转录 9? 


蚁 化 子 和 终止 子 是 RNA 分 子 上 的 区 球 , 它 形成 与 正在 转录 的 RNA 聚合 酶 相互 作用 的 二 
级 和 三 级 结构 。 这 种 与 RNA 皮 合 酶 的 相互 作用 使 其 与 DNA 分 离 ,并 释放 新 生 的 (新 合成 的 ) 
RNA. mRNA 的 前 导 区 域 和 弱化 子 区 趟 将 在 问题 4 35 中 涉及 色 氨 酸 操 纵 子 内 容 时 详细 讨 
论 。 

大 多 数 mRNA 分 子 木 端 的 弱化 子 编码 一 个 单 链 区 域 ,该 区 域 可 通过 在 互补 碱 基 对 之 间 形 
成 氢 键 而 自身 折 芝 ;并 编码 一 个 含有 大 量 尿 喀 啶 的 最 后 区 域 (polyU)。 发 卡 结构 与 RNA 聚合 
酶 相互 作用 并 刺激 其 与 DNA 分 离 。 一 些 终止 子 直 要 终止 子 蛋白 质 {terminator brotein)( 如 
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出 于 AL， 活 活 的 阻 抑 物 
不 能 与 iscO 结 合 


没有 cAMP ， 失 活 的 cAMP 

受 性 蛋白 不 能 与 lacCRP 结 合 
图 4-3 调控 位 点 和 调节 如 白 质 。(a) 车 乳糖 不 存在 , 阻 拙 物 蛋 白质 可 与 操纵 基因 {tac 中 结合 并 通过 干扰 
RNA 限 合 酶 的 结合 阻 疡 转录 。tb) 车 异 乳 精 CAL: 乳 糖 的 一 个 变形 ) 存 在 , 阻 拙 物 蛋 白质 不 能 与 操纵 基因 
结合 。 异 乳糖 与 阻 抑 物 的 结合 导致 蛋白 质变 构 使 其 涉 能 识别 启动 子 位 点 。 如 果 合 成 代谢 和 糖 的 转运 程度 
低下 , 环 一 辜 酸 腺 背 (cAMP) 水 平 增 高 。 该 效应 物 与 cAMP 受 体 蛋白 质 (CRP) 结 合并 把 它 转化 成 能 与 
lacCRP 结合 的 构 型 。CRP ~ cAMP 复合 物 与 iacCRP 结合 刺激 RNA 率 合 本 的 结合 及 转录 的 起 始 。(c} 高 
合成 代谢 率 耗 尽 细胞 的 *AMP， 没 有 cAMP,CRP 不 能 刺激 RNA 聚合 酶 的 结合 。 因 此 ,即使 有 异 乳 情 的 


存在 ,也 没有 转录 发 生 。 
Rho) 来 活化 (图 4 ~ 2)。 这 些 Rho 依赖 的 终止 子 在 其 3 末端 缺乏 一 个 polyU 区 域 ， 由 六 个 相 
同 亚 单 位 构成 的 Rho 与 RNA 结合 。 它 沿 着 RNA" 行 进 ” 直 到 遇 到 在 终止 子 位 点 停滞 的 RNA 
聚合 酶 ;然后 , 它 催化 RNA 聚合 酶 和 它 本 身 的 释放 。 上 有 时 ,由 于 在 mRNA 末端 形成 的 祁 制 襄 
合 酶 活性 的 发 卡 结构 ,RNA 聚合 酶 也 会 停 珍 。NusA 蛋 帕 质 是 另 -一 个 终止 因子 , 它 似乎 吉 接 与 
RNA 聚合 酶 结合 并 在 其 到 达 终 止 位 点 的 时 候 催化 其 释放 。 


4 11 化 学 物质 如 何 调节 操纵 子 9 
当 某 些 化 学 物质 与 调节 蛋白 质 结合 ,它们 可 引起 蛋白 质 构象 改变 ,致使 该 和 蛋白质 与 DNA 
的 结合 能 力 发 生变 化 。 
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#F 例 4.2 


当 半 乳 焰 与 站 乳糖 操纵 子 的 阻 抑 物 结合 ,这 于 致 阻 抑 物 构象 改变 成 一 个 不 能 与 DNA 结 
合 的 形式 。 由 于 这 个 笑 活 的 阻 抑 物 不 能 阻止 RNA 聚会 栈 与 启动 于 位 点 结合 , 半 和 乳糖 操纵 子 


大 其 与 糖 降 解 朋 关 的 操纵 子 不 仅 需 要 它们 的 阻 神 物 失 活 ,还 需要 一 个 通用 的 调节 蛋白 质 
的 活化 。 这 个 通用 的 激活 物 是 :个 cAMP 受 体 蛋白 质 (eyclic AMP receplor protein) , 称 为 
CRP( 图 4-3 和 4-4)。 这 个 蛋白 质 也 被 称 为 代谢 物 激 活 物 蛋 白质 (catabolite activator pro- 
tein) 或 CAP。 当 CRP 与 cAMP 结合 ,CRP 发 生 构 象 变化 ,这 个 变化 促进 其 与 激活 物 结合 位 
点 结合 。CRP - cAMP 复合 物 与 激活 物 位 点 的 结合 足 RNA 聚合 酶 能 够 与 DNA 结合 所 必需 
的 也 是 启动 转录 所 必需 的 。 没 有 cAMP,CRP 不 能 与 DNA 结合 ,因此 它 也 不 能 激活 大 量 的 操 
级 子 。 
4. 12 什么 是 效应 物 9 

一 个 效应 物 (effecton) 是 一 个 小 分 子 ,如 氨基 或 糖 , 它 能 与 调节 小 白 质 结合 并 改变 该 蛋白 
质 的 活性 。 例 如 , 半 乳 糖 与 半 乳 糖 操纵 子 的 阻 拙 物 结合 使 阻 视 物 失 活 。 
4. 13 ”什么 是 诱导 物 ? 


一 个 诱导 物 是 任何 可 以 打开 操纵 子 的 物理 的 或 化 学 的 因素 ( 光 , 热 .氨基酸 、 糖 等 等 ;、。、 有 
些 诱 导 物 并 不 是 所 诱导 酶 的 底 物 。 
iF 例 4.3 





乳糖 诱导 ,或 打开 ,乳糖 探 纵 子 的 表达 。 拉 和 揣 话 说 ,乳糖 在 乳糖 操纵 子 中 引起 结构 基因 的 
转录 。 乳 糖 在 乳糖 操纵 子 中 结构 基因 与 乳糖 向 细胞 内 转运 和 特 其 分 解 为 半 乳 糖 和 葡萄糖 有 
关 。 乳 糖 不 仅 被 日 - 半 和 乳糖 普 酶 型 解 ,也 可 被 转化 为 叫做 异 乳糖 的 其 他 二 糖 (图 4-4c:d)。 直 
于 异 乳 糖 Callolactose) 与 阻 抑 物 结合 并 使 阻 抑 物 灾 活 ,因此 , 它 是 乳糖 操纵 子 的 一 个 效应 物 。 
这 种 抑制 的 解除 (去 抑制 ) 导 长 该 操 肉 于 的 表达 。 乳 糖 是 乳糖 操纵 子 的 一 个 诱导 物 , 但 是 , 它 不 
是 一 个 效应 物 , 这 是 因为 它 不 与 角 抑 物 结 合 。 在 它 对 乳糖 操纵 子 施 以 任何 影响 之 前 ,乳糖 必须 
被 转化 成 异 乳 糖 。 所 以 , 按 乏 日 - 半 她 糖苷 酶 的 细胞 不 能 被 乳糖 请 导 。 在 使 乳糖 操纵 子 启动 的 
过 程 中 ,一 些 读者 也 许 看 到 了 自 相 矛盾 的 地 方 , 这 将 在 问题 4. 17 讨论 “暗中 合成 "现象 时 予以 
解释 。 


# 玉 人 例 44 


化 学 物质 异 两 基 - 及- 疡 - 硫 代 半 乳 糖 背 (isopropyl-B-D-thiogaiactoside, IPTG7 了 既是 乳 蒜 操 
然 子 的 诸 导 物 也 是 效应 物 。 尽管 IPTG 与 阻 抑 物 结合 并 使 它 失 活 , 但 是 ,IPTG 由 于 其 硫 的 成 
分 并 不 被 请 - 半 乳 糖苷 酶 所 裂解 。 


4: 14 为 什么 细胞 进化 出 如 此 复杂 的 调节 它们 基因 的 机 制 9 


调节 和 蛋白质 和 调控 位 点 允许 细胞 通过 阻止 非 需要 的 基因 表达 或 内 进行 必要 的 转录 ,来 保 
存 能 量 。 例 如 ,如 果 在 环境 中 或 细胞 中 不 存在 糖 ,就 不 需要 分 解 它们 的 酶 类 。 阻 抑 物 使 细胞 不 
再 浪费 能 量 来 制造 没有 用 处 的 mRNA 和 敌 类 。 然 而, 如果 向 环境 中 加 入 精 , 精 与 阻 抑 物 结合 
使 其 迅速 失 活 。 这 就 使 得 糖 代谢 的 酶 类 和 mRNA 被 生成 。 
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图 4-4 影响 乳 拨 操纵 子 的 效应 物 。(a)cAMP 受 体 蛋 白质 (CRP) 结 合 卫 分 子 cAMP。 当 没有 cAMP， 
CRP 不 能 与 乳糖 操纵 子 结合 。CRP- cAMP 复合 物 与 乳糖 操纵 子 结合 并 激活 转录 ，(b)ATP 被 腺 车 酸 环 
化 酶 转换 为 cAMP。(c) 一 般 来 讲 ,6- 半 乳糖 若 酶 (乳糖 酶 ) 众 化 乳 精 水 解 戌 乳糖 和 葡萄 娘 。(d) 通 过 B- 半 
乳糖 葵 酶 产生 很 小 量 的 异 乳 精 。 异 乳业 是 一 个 诱导 物 也 是 效应 物 ,这 是 由 于 它 与 四 聚 体 的 阻 挤 物 (RR} 结 
合 导 致 该 阻 抑 物 构 象 发 生变 化 并 与 启动 子 位 点 分 离 。 


如 果 一 个 细胞 代谢 过 度 ,调节 蛋白 质 和 调控 位 点 就 可 提供 一 个 机 制 ; 该 机 制 就 能 使 细胞 控 
制 其 代谢 。 对 于 任何 细胞 ， 让 抽 全 和 于 一 个 代谢 途径 。 细 胞 和 
持 、 生 长 和 繁殖 常 要 许多 代谢 途径 在 一 个 适当 的 水 平 运行 。 化 学 效应 物 与 调节 和 蛋白质 结 合 ,4 
及 调节 看 白质 选择 性 地 和 已 与 代谢 途径 连 在 一 起 的 调控 位 ， 结合 本 助人 者 隐 册 的 平生 并 
使 得 细胞 对 环境 作出 适应 性 的 反应 。 
乳糖 系统 
4.15 什么 是 乳糖 操纵 子 ? 它 有 什么 功能 ? 

乳糖 操纵 于 (lactose operon) 由 三 个 结构 基因 (lacZ、iarY 和 LacA) 和 三 个 调控 位 点 Ciac- 
CRP iacP 和 iacD; 图 4-1, 图 4-3) 构 成 。 结 构 基 因 iacZ 编码 同 四 陵 体 (4 个 完全 相同 的 多 肽 
链 ) 酶 - 半 乳 糖苷 酶 (6galactosidase,]acZ) 的 一 个 亚 单 位 ,而 基因 zecY 编码 驰 糖 通 表 醇 (lac- 


tose transacetylase,1.acY) ,基因 /ach 编码 乳糖 转 乙 栈 栈 (LacA)。 调 控 位 点 iacCRP .iacP 和 
tacD 分 别 是 cAMP 受 体 和 蛋白质,RNA 陈 合 酶 和 乳糖 阻 抑 物 的 结合 位 点 。 
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细 戎 中 的 乳糖 分 解 代 谢 依 顿 于 乳糖 操纵 子 。 乳糖 通 透 酶 地 乳糖 转运 进 细胞 并 将 其 浓缩 ， 
而 上- 半 乳 糖苷 酶 把 乳糖 裂解 成 半 乳 糖 和 葡 葡 糖 。 半 乳糖 被 转化 成 葡 条 精 ,然后 ,葡萄 糖 通过 
各 种 途径 进行 代谢 ,如 Embden-Meyerhof 途径 。 和 乳糖 代谢 中 转 乙酸 酶 (在 乳糖 分 子 上 加 上 芝 
栈 基 ) 的 意义 尚 不 清楚 。- 


4. 16 ”什么 是 乳糖 调节 操纵 子 ? 它 的 功能 是 什么 ? 


乳糖 调节 操纵 子 (lactose regulatory opcron) 由 -- 个 结构 基因 (iucT) 和 一 个 调控 位 点 
(acP2 ;图 4-1) 构 成 。 结 构 基 因 编 码 四 际 体 乳 精 阻 抑 物 的 一 个 亚 单位 , 而 调控 位 点 是 一 个 
RNA 聚合 酶 绑 合 的 位 点 。 若 诱导 物 不 存在 , 阻 抑 物 与 iacO 结合 并 阻 断 RNA 京 合 酶 与 lacP1 
结合 以 及 纺 糖 操纵 子 转录 的 起 始 。 阻 抑 物 也 可 阻 岂 乳糖 调节 操纵 子 的 转录 ;由 于 该 阻 抑 物 呈 
其 自身 的 产物 ,这 电 称 为 自身 抑制 。 


4. 17 ”在 乳糖 或 任何 其 他 诱导 物 不 存在 的 情况 下 乳糖 操纵 子 是 如 何 调节 的 ? 


如 果 诱 导 物 不 信 在 ,乳糖 操纵 子 的 表达 通过 在 iacD 结合 的 乳糖 阻 抑 物 而 被 抑制 (图 
4-3a)。 阻 抑 物 在 空间 上 阻碍 RNA 庄 台 酶 与 lacP 结合 以 及 转录 的 起 始 。 若 由 于 细胞 的 生 
长 和 分 裂 使 蛋白 质 被 降解 和 稀 靶 导致 上 胆 抑 物 的 浓度 降低 , iacD 上 一 过 性 的 没有 了 阻 抑 物 ， 
RNA 聚合 酶 就 能 够 与 iacP 结合 并 启动 转录 。 这 种 偶然 的 mRNA 的 合成 是 一 种 暗合 成 
(sneak Synthesis)。 一 条 含有 合成 8 - 半 乳 糖苷 酶 . 通 透 酶 和 转 乙 栈 酶 的 信息 mRNA 被 合成 。 
这 种 类 型 的 mRNA 被 称 为 多 顺 反 子 信使 。 一 个 多 顺 反 子 信使 的 翻译 使 这 三 个 酶 处 于 非常 低 
的 水 平 。 这 些 恬 水 平 的 酶 称 为 基础 的 酶 水 平 (basal enzyme ievel) 。 因 此 ,细胞 绝 不 会 完全 缺 
入 她 糖分 解 酶 类 。 音 然 , 每 个 大 肠 杆菌 细胞 中 只 有 约 15 个 阻 抑 物 分 子 , 但 他 们 可 设法 在 构成 
细胞 基因 组 的 三 百 五 十 多 万 碱 基 对 中 找到 单个 的 操纵 基因 位 点 。 


4. 18 ”诱导 物 如 何 开启 乳糖 操纵 子 ? 


当 把 诱导 物 异 丙 基 - 8- 也- 硫 代 半 乳糖 在 (IPTG; 见 例 二 4) 加 入 能 分 解 乳糖 的 细菌 群体 
中 ,乳糖 操纵 子 就 被 开启 。 在 加 人 诱导 物 后 的 几 分 钟 内 ,8- 半 乳糖 苷 酶 . 通 透 酶 和 和 转 乙 酰 酶 的 
产量 升 到 最 大 值 , 并 稳定 地 维持 直到 环境 条 件 发 生 改 变 。IPTG 通过 质 膜 中 通 透 酶 的 作用 被 
转运 透 过 细胞 膜 而 在 细胞 内 聚集 。 请 注意 ,细胞 具有 由 轧 糖 操纵 子 编码 的 酶 类 基础 水 平 。 在 
几 秒 钟 内 ,由 于 IPTG 的 结合 细胞 内 所 有 阻 抑 物 分 子 的 构象 发 生变 化 成 为 无 活性 形式 。 由 于 
这 些 失 活 的 阻 抑 物 不 再 与 操纵 基因 结 人 台 ,RNA 聚合 路 可 与 启动 子 结合 并 启动 转录 (图 4 - 3b)， 
一 旦 第 一 个 RNA 育 合 酶 启动 了 转录 ,另外 -- 个 RNA 聚合 酶 立刻 与 该 启动 子 结合 并 进行 转录 
的 启动 。 此 后 ,乳糖 操纵 子 被 许多 RNA 聚合 了 牙 所 转录 。 在 第 一 个 mRNA 被 完全 形成 之 前 翻 
详 就 已 开始 ,并 且 每 个 mRNA 可 被 翻译 40 多 次 。 多 拷贝 mRNA 的 快速 产生 ,以 及 每 个 mR- 
NA 反复 的 翻译 导致 酶 产物 快速 的 增加 。 酶 水 平 可 在 10 一 15 分 钟 内 从 0. 1 单位 /mg 人 蛋 委 质 / 
分 升 到 50 单位 。 

通常 , 酶 活性 单位 是 以 光 的 吸收 单位 来 度量 的 。 例 如 ,8B - 半 乳 粮草 酶 的 活性 是 通过 下 述 
方法 米 确定 的 ;向 细胞 提取 物 中 加 入 无 色 的 化 学 物质 一 一 邻 位 - 硝 基 葵 半 乳糖 背 Cortho-nitro- 
Phenol galactoside,ONPG) ,然后 ,分 析 在 一 段 时 间 内 形成 的 黄 颜色 总 量 。 黄 颜色 对 光 的 吸收 
可 用 Klett 比 色 计 以 Klett 单 位 来 度量 。ONPG 可 被 8 - 半 屯 糖苷 酶 费解 为 半 乳 糖 和 一 个 黄色 
的 化 合 物 一 一 部 位 硝 基 茶 ， 与 乳 精 或 IPTG 不 同 , ONPG 不 是 乳 精 操 纵 子 的 诱导 物 。 


4. 19 一 个 细胞 的 操纵 子 被 诱导 时 会 遇 到 什么 调节 问题 ? 


如 果 生 物 台 成 不 被 调节 ,一 个 细胞 将 很 快 地 出 被 诱导 的 mRNA 和 酶 类 所 添 满 。 由 于 这 些 
分 子 的 合成 需要 大 量 的 能 量 ( 这 些 能 量 本 应 该 用 于 修复 或 细胞 的 增殖 ) ,这 将 造成 浪费 和 形成 
相反 效果 。 另 外 ,过 度 的 分 解 代谢 也 是 非常 浪费 的 ,这 是 由 于 整体 的 分 解 代谢 物 池 将 向 细胞 外 
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渗 漏 。 如 果 环 境 中 存在 碳水 化 合 物 的 混合 物 ,为 了 使 所 有 的 碳水 化 合 物 充 分 地 进行 代谢 ,细胞 

将 过 度 地 生产 转运 售 白 质 和 分 角 栈 类。 由 于 葡萄 糖 的 转运 蛋白 质 和 分 解 酶 类 的 基础 合成 水 平 
高 ,所 以 ,在 葡萄 糖 存 在 时 细胞 将 会 特别 浪费 地 诱导 其 他 启动 子 以 使 利用 各 种 化 合 物 。 为 了 

避免 mRNA . 陛 类 和 分解 代谢 物 过 度 的 生成 , 道 过 进化 已 形成 了 一 个 限制 这 些 分 子 合成 的 调 

控 系 统 。 

代谢 物 的 抑制 

4.20 一 旦 启动 子 被 开启 ,是 什么 使 细胞 免 于 在 几 分钟 内 被 mRNA 和 和 蛋 日 质 所 添 

满 ? 


当 一 个 启动 子 被 诱导 , 细胞 不 会 很 快 被 mRNA 和 和 蛋白质 所 添 满 的 一 个 原因 是 ;大 多 数 
mRNA 的 半 豪 期 (half - liic) 约 为 2.5 分钟 。 这 意 昧 疮 在 mRNA 会 成 后 2. 5 分 钟 ,有 一 半 的 
mRNA 要 被 细胞 内 核酸 内 切 酶 降解 。5 分 钟 后 ,剩余 的 mRNA 的 比例 愉 有 25%; 约 15 分 钟 ， 
98% 的 原 有 mRNA 被 降解 。 当 然 , 这 15 分 钟 内 ,还 会 有 更 多 的 mRNA 被 台 成 。 因此 ,mRNAA 
是 在 积聚 ,但 速度 不 会 很 快 ( 候 如 mRNA 是 稳定 的 ,积案 是 较 快 的 )。 坟 一 方面 ,由 于 贷 和 白质 遂 
常 比 mRNA 更 为 稳定 ,它们 的 积聚 费 蝎 快 一 些 ， 细 胞 不 会 很 快 被 mRNA 和 和 蛋白 质 所 添 满 的 
另 ~ 个 原因 是 ;mRNA 和 和 蛋白 质 的 过 度 合成 将 会 使 能 量 耗 竭 。 某 些 分 子 ( 如 磷酸 烯 醇 式 丙酮 
酸 ) 的 大 量 消耗 将 引起 许多 与 分 解 代谢 有 关 的 启动 子 被 抑制 。 这 个 调控 系统 是 在 阻 抑 物 作用 
的 基础 之 上 的 ; 它 被 称 为 分 解 代 谢 物 抑 制 (catabolite repression) 。 当 一 个 细胞 代谢 速度 很 快 
的 时 候 , 分 解 代谢 物 抑制 就 会 停止 大 量 分 解 代谢 启动 子 的 表达 。 分 解 代谢 物 抑制 与 一 个 小 的 
效应 物 分 子 (cAMP)( 图 4 - 4b) 和 和 与 其 结合 的 价 白 质 (cAMP 党 体 蛋 白质 , 即 CRP) 有 关 。 


4.21 cAMP( 环 磷酸 腺 苔 ) 和 CRP(cAMP 受 体 蛋白 质 ) 如 何 影响 诸如 乳糖 操纵 子 
那样 的 分 解 代谢 操纵 子 的 调节 ? 

亲 糖 操纵 子 的 调节 亡 比 前 述 的 稍微 复 条 一 些 。 只 有 当 一 个 CRP 复合 物 和 cAMP 与 激活 
物 结合 位 点 tacCRP( 图 4- 3b) 结 合 ,RNA 聚合 酶 才能 有 效 地 与 iacPl 结合 并 启动 转录 。 在 
大 多 数 资料 中 ,iacCRP 位 点 是 作为 lacPi 的 一 部 分 ,但 在 本 书 中 这 些 位 点 是 分 离 的 (图 4 一 
1)。 细胞 中 cAMEP 水 平 越 高 ,就 会 有 更 多 的 cAMP 与 CRP 结合, 细胞 中 就 会 存在 更 多 的 CRP 
-cAMP。 高 浓度 的 CRP - cAMP 复合 物 意味 普 它 将 以 更 大 的 速率 与 iacCRP 结合 。 因 此 ， 
RNA 率 合 酶 能 够 有 效 地 结合 并 反复 地 启动 转录 。 昌 糖 操 纵 子 表达 的 最 大 连 率 不 仅 到 决 于 
RNA 聚 台 酶 与 iacPi 结合 的 效率 ,还 取决 于 CRP -~ cAMP 复合 物 与 iacCRP 结合 的 效率 。 

代谢 率 低 ,cAMP 水 平 就 高 。 因 此 ,将 会 有 高 水 平 的 CRP ~ cAMP 复合 物 来 刺激 转录 。 
另 一 方面 ,代谢 率 高 ,cAMP 水 平 就 高 。 这 意味 着 将 有 较 少 的 CRP - cAMP 复合 物 来 刺激 转 
录 ( 图 4-3c)。 


4.22 ”高 代谢 家 和 减少 的 cAMP 水 平 及 转录 之 间 有 什么 联系 ? 


一 个 被 称 为 酶 下 (也 称 为 酶 Ta) 的 蛋白 质 可 以 是 磷酸 化 状态 (ELP) 或 非 磷酸 化 状态 
(下 正 ) .磷酸 的 主要 来 源 是 磷酸 烯 醇 式 丙酮 酸 (phosphoenelpyruvate, PEP) 和 乙酰 磷酸 
Cacetylphosphate, AP) 。E 正 P( 磷 酸化 状态 的 酶 下) 是 腺 背 酸 环 化 酶 活化 所 必需 的 ; 腺 苷 酸 环 
化 酶 是 催化 由 ATP 合成 cAMP 的 一 种 与 膜 结 合 的 酶 (图 4- 5). 若 工 卫 形 式 占 优 , 腺 苷 酸 环 
化 酶 大 活 且 没 有 cAMP 被 生成 。E 亚 直接 影 响 细 胞 的 成 分 。 而 且 , 它 能 激活 磷酸 酶 (催化 降解 
cAMP 的 酶 ) ; 它 可 为 caAMP 打开 膜 孔 , 由 此 促进 细胞 内 cAMP 快速 流失 ; 它 抑制 乳糖 通 透 酶 ， 
出 此 延缓 诱导 物 的 摄 人 。 

当 乳 粳 mRNA 和 和 酶 类 的 合成 代谢 增加 ,用 于 磷酸 化 酶 下 的 磷酸 烯 醇 式 丙 酮 酸 CPEP) 利 乙 
聊 殉 酸 CAP) 减 少 , 这 是 由 于 这 些 化 合 物 要 被 代谢 来 为 制造 核 昔 酸 和 氨基 酸 提 供 能 量 。PEP 和 
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AP 的 耗 韵 导致 非 爸 酸化 的 酶 耻 增 加 。 非 碰 酸 化 前 杉 古 引起 cAMP 浓度 的 快速 减少 ， 泊 
cAMP 水 平 低下 ,大 多数 的 CRP 上 没有 cAMP, 因 此 已 不 能 与 lacCRP 结合 ,， 当 CRP-cAMP 
椒 与 激活 物 结合 位 点 结合 ,RNA 聚合 就 不 能 有 效 地 与 iacPi 结合 或 启动 转录 。 其 结果 是 ; 没 
有 新 的 mRNA 被 合成 ,与 乳 粳 分 解 代 谢 有 关 的 酶 类 没有 显著 的 增 吉 。 最 初 合 成 的 mRNA 继 
续 被 翻译 ,但 是 ,由 于 它 被 迅速 地 消化 ,新 蛋白 质 全 成 的 总 量 快速 下 降 。 


4.23 细胞 的 分 裂 和 生长 如 何 影响 诸如 乳糖 操纵 子 那样 的 分 解 操纵 子 的 表达 ? 


当 细 胞 生长 和 分 裂 的 时 候 .每 个 细胞 内 的 柄 浓度 就 会 减少 。 例 如 ,如 果 在 乳糖 操纵 子 的 转 
录 已 被 高 代谢 牵 所 阻 断后 细胞 生长 和 分 玖 ,在 20 分 钟 内 细胞 内 积案 的 乳糖 mRNA 就 会 减少 
其 最 高 水 平 的 1%。 由 于 生长 和 分 裂 的 稀释 作用 , 较 稳 定 的 酶 类 在 数量 上 减少 30 只 以 上 。 最 
终 ,乳糖 操纵 子 的 表 法 减少 至 一 个 点 ,在 此 点 上 PEP 和 AP 池 开 始 增 万。 当 PEP 和 AP 池 开 
始 增 加 , 越 来 越 多 的 酶 下 被 友 酸 化 ,并 且 cAMP 的 浓度 再 一 次 的 增加 。EDP 抑制 降解 cAMP 
的 磅 版 酶 ,关闭 cAMP 孔道 ,激活 腺 苷 酸 环 化 酶 并 合成 "AMP。 细 胞 生理 学 上 的 这 些 变化 导 
化 新 一 轮 的 转录 。 如 果 环 境 中 的 营养 素 浓 度 没有 激烈 的 变化 ,分 解 代谢 物 的 浓度 .cAMEPB 的 浓 
度 及 转录 的 起 始 等 对 会 达到 一 个 稳 态 平衡 。 


4. 24 什么 是 二 次 生长 ?9 


在 利用 其 他 糖 之 前 而 彻底 分 解 一 个 糖 所 形成 的 生长 动力 学 称 为 双 峰 生长 (diauxic 
growth)。 当 一 个 细胞 在 含有 两 种 糖 的 化 合 物 ( 如 葡萄 糖 和 乳糖 ;介质 中 生长 的 时 候 ,这 些 糖 
并 不 是 问 时 被 利用 。 葡 萄 糖 首先 被 利用 ,在 葡萄 糖 被 用 完 之 前 ,很 少 或 没有 乳糖 被 分 解 。 匡 敬 
糖 的 分 解 代 谢 涉 及 -一 个 最 初 的 延迟 期 ,一 个 指数 期 和 一 个 停滞 期 。 紧 随 匡 萄 糖分 解 代 痪 停 涪 
期 之 后 的 乳糖 的 分 解 代谢 促进 新 生长 重新 开始 。 整 个 群体 进入 另 一 个 延迟 期 ,第 二 个 指数 期 ， 
以 及 当 所 有 乳 粮 都 被 消化 完 后 的 一 个 最 后 的 停滞 期 。 


4,25 ”什么 是 分 解 代谢 物 抑制 9 它 如 何 成 为 二 次 生长 的 原因 ? 


分 解 代 谢 物 抑制 (catabolite repression) 是 由 葡萄 糖 和 和 其 他 的 糖 类 (甘露 糖 . 果 糖 ,N -乙酰 
葡萄 糖 胺 和 -葡萄 糖 菠 ) 对 操纵 子 的 捉 制 ;这 些 糖 类 是 通过 辜 酸 转移 醇 系统 而 被 转运 进入 细 
胞 的 。 磷 酸 转 移 酶 系统 (phosphotransferase system) 是 一 个 重要 的 运输 系统 ;许多 细菌 利 用 该 
系统 转运 糖 关 并 在 细胞 内 将 其 浓缩 。 磷 酸 转 移 酶 系统 的 标志 性 特 鱼 古 它 由 磋 酸 烯 醇 式 丙酮 酸 
《PEP7 的 水 解 来 提供 能 量 ,并 使 被 转运 的 糟 类 磷酸 化 。 人 们 曾经 认为 ,葡萄 糖 代谢 的 产物 抑制 
敏感 的 操纵 子 ,因此 命名 为 分 解 代 谢 物 元 制 (catabolite repression) 。 现 在 已 经 明确 ,分 解 代 谢 
物 并 不 是 作为 关闭 操纵 子 的 效应 物 在 起 作用 。 操 纵 子 被 关闭 是 通过 捉 制 通 透 酶 ( 它 可 运输 诱 
导 物 ) 和 或 通过 使 环 磷 酸 腺 苷 受 体 (CRP) 失 活 来 实现 的 。 当 cAMP 的 浓度 因 溢 出 增加 而 减少 
时 ,CRP 就 失去 活性 。 分 解 代谢 物 抑 制 是 在 含有 葡 攻 糖 和 乳糖 的 肉 汤 中 二 次 生长 的 原因 。 人 快 
速 的 葡萄 糖 转运 和 合成 代谢 间接 地 抑制 乳糖 通 透 酶 和 间接 减少 细胞 册 cAMP 的 深度。 因此 ， 
乳糖 很 少 或 不 能 进入 细胞 ,即使 进入 细胞 也 由 于 CRP 已 失 活 而 不 能 诱导 操纵 子 。 总 之 , 像 乳 
糖 操 纵 子 那样 的 操纵 子 在 第 萄 糖 存在 的 情况 下 不 能 被 开启 。 


4.26 ”葡萄 糖 如 何 间接 抑制 乳糖 通 透 酶 和 降低 细胞 内 cAMP 的 浓度 ? 


在 许多 有 机 体 中 ,葡萄 糖 是 通过 磷酸 转移 沽 系统 被 转运 的 (图 4- 5a)。 在 这 个 系统 中 , 酶 
卫 与 第 萄 糖 结合 并 使 其 容易 通过 细胞 膜 。 转 运 的 能 量 是 通过 酶 [ 催化 碰 酸 烯 醇 式 丙 酮 酸 的 水 
解 来 提供 的 。PEP 的 水 解 导致 一 个 克 酚 基 团 与 酶 结合 。 酶 1 把 这 个 磷酸 给 予 一 个 称 为 
HPr 的 热 稳定 蛋白 质 {heat-stable protein) 。 然 后 , HPr 将 这 个 磅 酸 交 给 酶 下 ,而 酶 开 又 把 这 
个 磷酸 传 给 葡萄 糖 。 当 环境 中 存在 葡萄 糖 并 被 迅速 转运 进 人 细 腹 ,大 多 数 的 酶 亚 是 非 磷 酸化 
的 ,这 是 由 于 它 迅 速 地 把 磷酸 给 予 了 清和 人 的 葡 荀 糖 (图 4- 5a)。 
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图 4- 5 通过 葡萄 糖 进行 的 分 解 代谢 物 抑制 。Ca) 葡 萄 糖 的 运输 把 无 机 磷 (PD) 从 酶 四 (EL) 
上 转移 。 非 如 酸化 的 形式 于 调节 大 量 的 运输 系统 和 醇 类 。(b})E 下 撮 制 乳糖 进 过 酶 。 
《OE 激活 兢 酸 酶 。td)ET 打 开 cAMP 和 孔道。Ce}EH 对 腔 车 酸 环 化 酶 没有 作用 ,但 是 ,ET 
的 殉 酸 化 形式 (EP) 激 活 腺 并 酸 环 化 酶 ， 


在 其 非 磷酸 化 形式 , 酶 下 抑制 (图 4 - 5c) 乳 糖 通 透 酶 ,阻止 乳糖 的 吸收 ,并 激活 亚 酸 酶 的 
活性 (图 4- 5c); 磷酸 酶 可 将 cAMP 转化 为 AMP。 因 此 ,诱导 物 的 吸收 被 阻 断 ,CRP 失去 活 
性 。 此 外 , 酶 下 刺激 孔道 打开 ,使 得 cAMP 迅速 离开 细胞 (图 4-5d)。 这 也 促进 CRP 的 失 活 。 
最 后 , 非 克 酸 化 酶 于 不 激活 腺 甘酸 环 化 酶 (图 4 - 5e)。 不 能 形成 新 的 cAMP 和 保持 高 水 平 的 
cAMP 也 导致 CRP 的 失 活 。 很 明显 ,快速 葡萄 糖 运 输 和 合成 代谢 5 耗 尽 PEP) ,可 通过 许多 机 
制 关闭 乳糖 操纵 子 。 

衔 萄 精 被 耗 斥 后 , 酶 正 维 持 麦 酸化 状态 。 磷 酸化 的 酶 下 不 能 抑制 乳糖 的 吸收 ,不 能 刺激 
cAMP 离开 细胞 ,不 能 促进 cAMP 水 解 。 因 此 ,乳糖 可 被 转运 进入 细胞 并 且 cAMP 水 平 升 高 。 
在 葡萄 糖 转运 和 合成 代谢 不 存在 的 情况 下 ,ecAMP 了 刘 天 闭 ， 腺 车 酸 环 化 酶 被 激活 合成 
cAMP, 并 日 ,cAMP 碰 酸 化 酶 不 再 被 活化 。 

虽然 葡萄 糖 可 引起 最 严重 的 分 解 代谢 物 抑制 ,但 是 ,其 他 的 糖 类 (如 乳 精 ,核糖 .乙酸 , 政 珀 
酸 、 甘 油 和 和 乳酸) 也 可 在 不 同 程度 上 促进 分 解 代谢 物 捉 制 。 这 种 分 解 代谢 物 抑制 依赖 于 有 机 体 
以 何 样 的 速度 生长 。 如 果 有 机 体 生 长 较 慢 (合成 低下 ), 将 有 最 小 的 分 解 代 谢 物 排 制 ;如 果 生 长 
较 快 ,将 有 最 大 限度 的 分 解 代 谢 物 抑制 。 可 用 这 样 的 俱 设 来 解释 :生长 缓慢 的 有 机 体 并 不 是 很 
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快 地 使 用 所 有 的 PEP 和 乙酰 磷酸 (AP) 来 构建 细胞 物质 ,而 把 它们 的 绝 大 多 数 用 于 对 酶 亚 ( 通 
过 玉 T 和 和 Pr) 进行 克 酸 化 。 碰 酸化 的 酶 于 促进 葡萄糖 的 运输 和 刺激 cAMP 的 合成 , 它 依次 
充分 地 刺激 操纵 子 。 比 较 来 看 ,快速 分 解 代谢 和 细胞 生长 耗 尽 PEP 和 AP, 臻 使 酶 亚 保 持 其 非 
碰 酸 化 状态 。 这 将 关闭 许多 其 活性 依 整 于 cAMP 的 分 解 代谢 操纵 子 。 已 有 报道 称 : 一 些 与 营 
养 素 分 解 代谢 无 关 的 操纵 子 对 由 葡萄 糖 所 致 的 分 解 代 谢 物 抑 制 较为 敏感 。 例 如 ,许多 编码 蒜 
毛 蛋 白质 和 万 毛 运动 的 蛋白 质 的 操纵 子 受 分 解 代谢 物 抑制 的 影响 。 且 前 ,还 不 清楚 这 些 操纵 
子 的 分 解 代谢 物 抑制 机 制 与 那些 已 知 的 分 解 代 谢 操 维 子 是 否 相 似 。 


乳糖 系统 中 的 突变 以 及 它们 如 何 影响 基因 表达 
4. 27 ”什么 是 负 调 控 诱导 操纵 子 ? 


乳糖 操纵 子 可 被 iac] 所 编码 的 一 个 特殊 的 调节 蛋白 质 所 抑制 。 这 个 调节 和 蛋 由 质 不 影响 
任何 其 他 的 操纵 子 ( 除 了 可 能 影响 它 自 己 的 操纵 子 )。 当 一 个 调节 和 蛋 白 质 是 一 个 操纵 子 所 特异 
的 并 抑制 该 操纵 子 , 该 操纵 子 称 为 是 被 负 调控 (negatively controlled) 的 。 当 一 个 操纵 子 可 道 
过 加 入 诱导 物 或 效应 物 被 开启 ,这 个 操纵 子 称 为 是 可 诱导 (inducible) 的 。 半 乳糖 和 和 乳糖 操纵 
子 和 SOS 调节 子 ( 见 问题 4. 5) 是 负 调 控 诱 导 系 统 前 示例 。 


4.28 ”调控 位 点 中 的 突变 如 何 影响 乳糖 操纵 子 ? 


在 乳糖 操纵 子 中 ,在 liarD 己 发 现 大 量 的 点 突变 ;这 些 帘 变 改变 了 阻 抑 物 的 结合 。 这 些 操 
纵 基 因 突 变 影 响 的 是 一 个 组 成 操纵 子 ( 即 该 基因 在 所 有 时 间 都 被 表达 ,甚至 在 不 存在 诱导 物 的 
情况 下 也 被 表达 ) 。 由 于 操纵 基因 突变 构成 操纵 子 的 组 成 性 ,它们 被 记 为 lacO0F 。 一 般 来 讲 ， 
携带 操纵 基因 组 成 突变 的 细胞 中 酶 的 水 平 是 存在 于 被 诱导 的 野生 型 细胞 中 的 100%。 








lacCRP 位 点 中 的 突变 已 被 分 离 ; 它 减少 操纵 子 表达 至 诱导 的 野生 型 的 2 中 一 8 路。 这些 


突变 威 少 CRP 的 结合 。 

lacPi 位 点 中 的 罕 变 已 被 发 现 ; 它 减 少 操纵 子 表达 至 诱导 的 野生 型 的 7 外 。 这 些 突变 严 
重地 减少 RNA 聚合 酶 与 iacPl 的 结合 。 把 这 些 突变 移入 缺少 CRP(crzp )、cAMP 受 体 蛋白 
质 和 腺 音 酸 环 化 酶 (cyc ) 的 细菌 中 ,可 通过 分 析 洲 水 平 来 相互 鉴别 LacCRP 和 iecPl 突变 。 
已 发 现 ; (facCRP-)ery cyc 突变 在 诱导 的 野生 型 的 2~8% 的 水 平 上 继续 表达 和 乳糖 操纵 
子 。 男 一 方面 ,(lacP1”)crycyc 突变 在 诱导 的 野生 型 的 1% 的 水 平 上 继续 表达 乳糖 操纵 子 。 
这 些 突变 体 中 ,无效 的 RNA 聚合 酶 结合 (因为 jacPI -突变 ) 将 变 得 更 为 无 效 , 这 是 由 于 CRP- 
cAMP 复合 物 并 不 能 用 于 转录 的 起 始 。 

另 一 类 iacPJ 突变 已 被 发 现 ; 它 使 得 操纵 子 在 接近 诱导 的 野生 型 的 水 平 上 被 表达 。 一 个 
回复 体 ,UV5, 产 生 几 乎 正常 水 平 的 B- 半 乳糖 苷 酶 并 且 不 依赖 于 CAP 和 cAMP， 


4.29 结构 基因 中 的 突变 如 何 影响 乳糖 操纵 子 ? 


tacl 基因 中 的 突变 删除 或 改变 该 基因 ,导致 生成 的 蛋白 质 不 能 与 facO 结合 , 这 种 突变 以 
iac 太 符号 表示 。 iacJ 突变 体 具有 绷 成 乳糖 操纵 子 ;也 就 是 说 ,乳糖 操纵 子 不 论 是 否 存 在 诱导 
物 总 是 被 开启 的 。 因 此 ,tac 栈 突变 体 和 iacCOF 突变 体 具有 相同 的 表 型 ,一 个 组 成 乳糖 操纵 子 。 

通常 ,iac 太 等 位 基因 相对 于 lacI* 《野生 型 ) 等 位 基因 来 讲 是 隐 性 的 。 例 如 ,在 部 分 二 售 
体 细胞 中 为 lacl” Wtacl! ,乳糖 探 纵 子 的 这 两 个 等 位 基因 被 由 lac 玉 产生 的 阻 帘 物 所 关闭 ,并 
且 只 有 在 诱导 物 存在 的 情况 下 才能 表达 。 某 些 iacl 突变 (符号 为 fac 太 *) ,相对 于 tacl! 等 位 
基因 来 讲 是 品 性 的 。 在 部 分 二 信 体 细胞 中 为 iaclT™* Aiac ,乳糖 操纵 子 的 这 两 个 等 位 基因 可 
被 表达 ,其 至 在 诱导 物 不 存在 的 情况 下 也 能 表达 。 由 tc 六 "形成 的 缺陷 型 亚 单位 与 facf 编 
码 的 正常 的 亚 单位 混 介 形成 的 阻 抑 物 不 能 与 操纵 基因 有 效 的 结合 。 请 注意 ,乳糖 阻 抑 物 是 由 
4 个 相同 的 亚 单位 构成 。 一 个 jecT 亚 单位 破坏 阻 折 物 的 正常 构象 。 如 果 人 缺陷 和 下 常 亚 单位 
以 等 量 产生 ,每 16 个 阻 抑 物 中 只 有 一 个 是 正常 的 。 如 果 d 为 缺陷 型 亚 单位 频 度 ,z 为 野生 型 
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亚 单 位 频 度 ,d 十 了 = 二 1,d4 王 那么 (r 十 由)! 展开 式 为 十 4r*d 十 62 里 十 4 下 十 ,这 让 
明 ; 只 有 17/16 阻 抑 物 分 子 (r*) 将 被 活化 ，1116 由 系数 决定 。16 个 可 能 性 (1 十 4 一 6 十 4 十 1) 中 
的 前 边 的 系数 为 1。 

iacl 基因 的 另 一 个 突变 体 等 位 基因 修饰 阻 捉 物 亚 单 位 使 它们 不 能 与 诱导 物 结合 。 因 此 ， 
阻 抑 物 不 能 通过 效应 物 而 将 其 从 操纵 基因 移 走 。 不 受 效 应 物 影 响 的 阻 抑 物 被 称 为 超级 阻 抑 物 
Csuper-repressor) 。 该 等 位 基因 的 符号 是 facT， 

虽然 iacT' 对 于 iaclt /facl 是 显 性 的 ,但 对 Lacty 是 隐 性 的 。iacl” iac 玉 细胞 即使 有 话 
导 物 存在 由 不 能 表达 乳糖 操纵 子 。 男 一 方面 ,taecCOF jiacls 细胞 由 于 超级 阻 抑 物 不 能 与 zacOC 
结合 可 以 恒定 地 表达 。 

破坏 - 半 和 乳糖 并 酶 , 通 透 酶 和 转 乙 酚 酶 的 突变 分 别 以 符号 jac2 .iacr 和 jac4 表示 。 
某 些 lacZ 突变 (符号 为 lac2“) 减 弱 这 三 个 酶 的 活性 。 在 iacZ 开始 部 分 附近 的 这 些 突变 是 
无 义 突 变 。 在 转录 过 程 中 ,与 无 义 突变 相应 的 mRNA 序列 不 受 核 糖 体 保护 。 在 蛋白 质 台 成 之 
前 ,外 切 核 酸 酶 降解 不 受 保 护 的 mRNA 表 至 通 透 酶 和 转 乙酰 酶 的 起 始 密 码 子 位 置 。 


阿拉 伯 糖 系统 
4. 30 ”存在 正 调控 诱导 操纵 子 吗 9 


当 一 个 调节 蛋 日 质 对 于 一 个 操纵 子 是 特异 的 并 可 激活 该 操纵 子 , 这 个 操纵 子 被 认为 是 受 
正 调 控 (positively controlled) 的 。 若 一 个 操纵 子 通 过 沫 加 诱导 物 或 效应 物 而 开启 ,该 操纵 子 
被 认为 是 可 诱导 (inducible) 的 。 与 糖 的 分 解 代谢 有 关 的 许多 操纵 子 已 被 证 明 是 正 调控 诱导 操 
纵 子 ;例如 ,与 阿拉 伯 糖 麦芽糖 和 恨 李 糖分 解 代谢 有 关 的 操纵 子 。 


4. 31 正 调控 诱导 操纵 子 如 何 工 作 ? 


把 工 -阿拉 伯 粮 转运 进 人 细胞 , 它 分 解 代谢 需要 四 个 操纵 子 :are 五 ,araFGH ,araC 和 ar- 
aBAD。 在 ara 后 面 的 每 个 大 写字 母 表示 编码 不 同 多 肤 链 的 基因 。 操 纵 子 araE 和 araFGH 
与 L -阿拉 伯 糖 结合 并 转运 进入 细胞 有 关 。araE 基 内 编码 的 蛋白 质 与 工 - 阿 技 伯 糖 的 低 亲 和 
转运 有 关 , 而 araFGH 基因 编码 的 蛋白 质 与 -阿拉伯 糖 的 高 亲 和 转 运 有 关 ，AraBAD 和 
araC 操纵 子 分 别 编码 与 L -阿拉 伯 糖 的 分 解 代谢 有 关 的 酶 和 一 个 必要 的 调节 蛋白 质 。 操 纵 子 
araF.araFGH 和 araBAD 构成 了 一 个 在 调节 操纵 子 aracC 控制 下 的 润 节 子 。 此 外 ,araC 操 
纵 子 也 进行 自身 调节 . 工 -阿拉 伯 糖 操纵 子 (areB4D) 是 发 现 的 被 一 个 调节 重 白质 正 调控 的 
第 一 个 操纵 子 ( 图 4- 6)。 由 于 这 个 操纵 子 的 调节 作用 已 了 和 解 得 很 清楚 了 ,所 以 ,对 工 -阿拉 伯 
糖 操纵 子 进行 研究 可 为 原核 生物 的 基因 调节 提供 进一步 的 信息 。 -阿拉 伯 糖 操纵 子 
(araBA 站 由 三 个 与 - 阿 拉 伯 糖 转换 为 DD - 核 酮 糖 - 5 -磷酸 有 关 的 结构 基因 构成 。araB 编 
码 一 个 激酶 ,ara4 编码 一 个 异 构 酶 ,ara 编码 一 个 差 向 异 构 酶 。 异 构 酶 把 1 阿拉伯 糖 转换 
为 L - 核 酮 糖 。 激 酶 把 核 酮 糖 磷酸 化 ,把 它 转换 成 工 - 核 酮 糖 - 5 -磷酸 。 然 后 , 差 向 异 构 酶 催化 
工 - 核 酮 糖 - 5 -磷酸 转化 成 厂 - 本 酮 精 - 5 ~- 磷酸。 基因 转 录 的 顺序 是 BAD。 

调节 araBAD 操纵 子 的 操纵 子 由 单个 结构 基因 (eraC) 构 成 , 它 位 丁 araB4DD 附近 。 由 
araC 编码 的 调节 蛋白质 以 二 聚 体 形式 与 许多 调控 位 点 Carals、arali 、araD; 和 araOs) 结 合 
(图 4- 的。 然而 ,出 于 与 多 位 点 结 人 台 的 二 聚 体 相互 作用 ,调节 蛋白 质 常 以 四 聚 体 的 形式 存在 。 
调节 蛋白 质 的 一 个 重要 特征 是 它 能 作为 阻 抑 物 或 激活 物 行 使 其 功能 。 在 工 -阿拉 伯 糖 不 存在 
的 情况 下 ,调节 和 蛋 白质 作为 阻 扣 物 起 作用 ,但 是 , 当 工 -阿拉 伯 糖 与 其 结合 后 , 它 就 被 转化 为 
araBAD 操 纵 子 的 激活 物 。 男 一 方面 , 当 激 活 物 的 祖 度 较 高 时 ,激活 物 可 阻 断 araC 操纵 子 的 
转录 (图 4~ 6d)。 对 于 araC 和 araBAD 基因 的 大 多 数 调控 位 点 是 在 araC 和 araBAD 之 间 
(图 4- 6a)。 对 于 araBAD 基因 ,有 如 下 这 些 , 一 个 扁 动 子 位 点 ;一 个 起 始 子 位 点 ,aralz ;第 二 
个 起 始 子 位 点 ,ara 了 ;一 个 CRP - cAMP 结合 位 点 ,araCRP; 和 一 个 操纵 子 位 点 ,araOi 。 与 
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4raO; 重 车 的 是 araPz ,araC 结构 基因 的 启动 子 位 点 。 第 二 个 操纵 基因 位 点 ,araO; ,位 于 
ara 人 基因 中 的 100 个 碱 基 对 。 

在 工 - 阿 拉 伯 糖 不 存在 的 情况 下 ,与 araOs 和 arall 结合 的 阻 抑 物 重 白质 相互 联合 (网 4- 
6b}. 由 于 RNA 聚合 酶 不 能 通过 araC ,aracC 基因 的 表达 被 抑制 。AraBAD 的 表达 需要 
CRP - cAMP 复合 物 与 araCRP 结合 ,以 及 把 该 阻 抑 物 转变 为 激活 物 并 且 它 与 uraD 和 arall 
结合 .在 激活 物 不 存在 的 情况 下 ,没有 来 自 P 的 转录 。 同 样 ,在 araC 基因 产物 不 存在 的 情 
况 下 ,即使 存在 诱导 物 也 没有 来 自 Pi 的 转录 。 这 说 明 ; 阻 抑 物 种 激 医 物 是 同一 蛋白 质 的 互 变 
形式 。araBAD 操 纪 子 可 被 araC 编码 的 重 扬 盾 ( 阻 扫 物 ) 贷 调控 ,但 是 。 如 果 工 -阿拉 伯 糖 在 
在 并 诱导 和 蛋白质 构象 空 化 ,araBAD 操纵 子 可 被 相同 的 蛋白 质 (激活 物 ) 正 调控 。 


4.32 araC 操纵 子 如 何 调控 ? 


在 工 - 阿 扩 伯 糖 不 存在 情况 下 ,araC 蛋白 质 ( 阴 搜 物 ) 与 araQOs 和 ara 结合 ,并 阳 断 araC 
和 araOz 的 转录 (图 4 一 6b)。 在 阴 断 发 生 之 前 ,araC 约 有 100 个 核 甘酸 被 转录 。 当 加 入 上 一 
阿拉 伯 糖 (图 4- 8c) ,araC 蛋白 质变 成 激活 物 ,该 激活 物 与 araOs 脱离 并 与 arals 结合 。 这 导 
致 araC 从 araPs 完整 的 转录 ,并 启动 从 araP; 的 转录 。 

当 激 活 物 与 araDs 和 araD, 结合 ,araC 短暂 的 去 抑制 被 终止 (图 4- 6d)。 这 种 由 araC 
基因 产物 上 -阿拉 怕 糖 复合 物 导致 的 抑制 证 明 ,araBAD 操纵 子 的 “激活 物 " 也 可 作为 araC 操 
纵 子 的 “ 阻 抑 物 ”而 发 挥 作用 。 


4.33 ”调节 蛋白 质 和 调节 位 点 中 的 突变 如 何 影响 .~ 阿拉 伯 糖 操纵 子 的 表达 ? 


大 多 数 突变 (删除 或 破坏 araC 基因 产物 ) 关 闭 araBAD 可 猴子。 然而 ,如 淋 一 个 功能 性 
的 aral 基因 存在 的 话 ( 如 部 分 的 一 倍 体 araC araBADT /araCT araBAD-) ,该 操 纪 子 仍 是 
可 诱导 的 。 这 表明 ;araC 基因 产物 对 于 areBAD 操纵 子 的 表达 是 必需 的 ,而 及 不 仅 在 顺 式 位 
署 (在 同一 DNA 分 子 中 ;起 作用 ,还 在 反 式 位 置 (在 不 同 的 DNA 分 子 中 ) 起 作用 。 

一 些 areC 中 的 突变 直接 把 调节 蛋白 质 转 化 为 激活 物 。 这 些 突变 ( 符 呈 为 araC*) 使 
ara 了 AD 操纵 子 是 组 成 型 的 。 野 生 型 (正常 的 )araC+ 等 位 基因 对 于 araC' 是 显 性 的 。 例 如 ,在 
上 -阿拉 伯 糖 不 存在 的 情况 下 ,在 像 araCraraBADr+ raraCr araBAD” 那样 的 部 分 二 倍 体 中 ， 
araBAD 棵 纵 子 的 表达 减少 15 信 。 对 于 araC 的 这 种 显 性 可 如 此 解释 ;里 生 型 亚 单 位 诱导 突 
变 体 亚 单 位 构象 改变 ,在 工 - 阿 拉 伯 糖 不 存在 的 情况 下 ,致使 它们 不 能 与 arals 结合 。 

六 raP 中 的 突变 ( 称 为 araPn) ,在 araC 不 存在 的 情况 下 ,使 顺 式 araBAD! 操纵 于 组 成 化 









































而 不 是 反 式 。 带 有 顺 式 sara 天 的 araBADP- 操 纵 子 在 缺乏 CRP 和 腺 普 酸 环 化 酶 的 细胞 中 也 可 


表达 ;然而 ,araBAD1! 操纵 子 在 缺乏 这 些 的 细胞 中 却 不 能 充分 表达 。 
色 氮 酸 系统 
4. 34 ”介绍 与 色 氨 酸 有 关 的 负 调控 操纵 子 的 调节 作用 。 


色 氢 酸 生 物 合成 操纵 子 ( 色 氢 酸 合成 所 需 ) 已 被 广泛 地 研究 ,这 是 由 于 它 是 负 调 控 可 抑制 
操纵 子 的 一 个 例子 。 请 注意 ,一 个 负 调 控 操 纵 子 是 可 被 调节 和 蛋白 质 ( 如 一 个 阻 抑 物 ) 抑 制 的 一 
类 操纵 子 。 一 个 可 失 制 操纵 子 是 当 效 应 物 分 子 存在 时 被 抑制 的 操纵 子 。 

色 氨 酸 生 物 合成 操纵 子 (tryziopaz biosynthertic operoz) 由 五 个 结构 基 国 构成 ,xzrz 已 .cr 
PD、wrpC trpB 和 xirp4A( 编 码 催化 分 支 酸 向 色 氨 酸 转变 的 酶 )( 图 4- 7)。 调 控 位 点 靠近 rpE， 
它 由 下 列 成 分 构成 ;一 个 启动 子 位 点 (trpP) ,一 个 重要 的 操纵 基因 位 点 (trzpO) 和 一 个 前 导 区 
域 Crp; 它 编码 一 个 前 导 驮 和 一 个 RNA 弱化 子 )。 前 导 肽 处 及 弱化 视 制 ,这 将 在 问题 4. 35 
中 进行 讨论 。 色 氨 酸 操纵 子 可 用 符号 :rpPOLEDCBA 表示 。 

色 氨 酸 调节 操纵 子 {tryptobhan regulatory operony 由 单个 的 结构 基因 trpR 构成 ,该 基因 
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图 4~6 工 -阿拉 伯 糖 操 维 子 和 调节 操纵 子 。(a) 图 示 阿 拉 伯 精 操 纵 子 中 和 其 调节 抬 维 子 中 的 调控 位 点 。 





P: 是 阿拉 怕 糖 操纵 子 的 启动 子 ,而 户 是 请 节操 纵 子 的 启动 子 。I 和 是 起 始 子 位 点 ,调节 蛋 


白质 在 此 结 


合并 作为 激活 物 在 起 作用 。 同 样 ,和 是 操纵 基因 ,调节 和 蛋白质 在 此 结合 并 作为 阻 掉 物 在 起 作用 。 
CRP 是 cAMP 受 体 蛋白 质 的 结合 位 点 。!b) 在 阿拉 伯 精 不 存在 的 情况 下 ,调节 蛋白 质 与 I 和 0 结 全 ,上 阻 
断 调 节操 纵 子 的 转录 。 由 于 没有 激活 物 协 助 RNA 聚合 酶 与 也 结合, 阿拉伯 糖 操纵 子 不 能 被 转录 。(c) 阿 
拉 伯 糖 (A) 的 加 入 使 调节 和 蛋白 质 转 换 为 一 个 与 和 下 结合 的 激活 物 。 这 激活 了 阿拉 伯 糖 操纵 子 的 转录 。 
{d) 当 其 与 O 和 结合 时 , 数 活 物 也 可 作为 阻 抑 物 行 司 功能。 这 个 复 台 物 阻 断 调节 操纵 子 的 转录 。 激 
活 物 状 态 ” 的 调节 蛋白 质 也 与 Di 和 0 结合 ,但 是 , 与 这 些 调 控 们 点 结合 后 ,调节 蛋 己 质 是 作为 阻 抑 物 在 
起 作用 。 图 示 的 事实 是 :依据 其 结合 位 点 的 类 再 ,相同 的 调节 和 蛋白质 可 作为 一 个 激活 物 或 阻 抑 物 在 起 作 
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地 发 卡 3 使 RNA 聚合 酶 
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发 卡 2 不 影响 RNA 聚合 
| 酶 ， 它 继续 转录 操纵 子 
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图 4-7 色 氨 酸 操 纵 子 及 其 调节 作用 。(a) 在 过 量 的 色 氨 酸 ( 和 其 他 氨基 酸 ) 存 在 的 情况 下 ,前导 区 域 被 番 
译 。 近 5 末端 mRNA 的 翻译 防止 前 导 的 区 域 I 与 下 游 的 一 个 前 导 区 域 之 问 形成 气 链 。 重 登 的 核糖 体 也 
阻止 区 域 卫 与 区 域 古 之 闻 形 成 拨 键 ,因此 ,只 有 区 域 目 和 区 域 计 能 相互 形成 拨 键 。 这 导致 发 卡 3 结构 的 
形成 ;该 结构 作为 转录 终止 信和 号 与 RNA 聚合 酶 相互 作用 ,促使 聚合 酶 与 DNA 分 离 。{b) 当 一 个 细胞 缺乏 
色 氨 酸 ( 但 其 他 毛 基 酸 是 充足 的 ) ,前 导 的 区 域 在 编码 色 和 氮 酸 密码 子 的 远 端 是 不 被 翻译 的 。 然 而 ,停滞 在 
编码 色 氮 柄 密码 子 的 核糖 体 履 盖 着 区 域 并 阻止 在 区 域 [和 卫 之 间 形 成 氨 键 。 因此 ,区 域 了 可 与 区 域 了 
形成 气 键 ,产生 一 个 发 卡 2。 由 于 发 卡 2 不 能 抑制 RNA 聚合 酶 的 移动 ,所 以 通过 前 导 区 域 转录 可 行进 。 
《ce) 当 一 个 细 胸 甬 乏 色 氮 酸 密码 子 前 导 肽 的 前 儿 个 氨基 酸 { 如 蛋氨酸 、 积 氮 酸 、 丙 氮 酸 和 异 亮 氢 酸 ) ,发卡 1 
和 发 卡 3 结构 形成 。 发 卡 3 阻止 RNA 聚合 酶 的 前 进 并 终止 转录 。 


编码 一 个 称 为 阻 抑 物 蛋白 (aporepressor) 的 非 活性 调节 蛋白 质 。 调 节操 纵 子 的 启动 子 区 域 还 
没有 明确 。 该 调节 操纵 子 是 组 成 性 的 ,还 是 受 调 节 的 ,还 没有 确定 。 只 知道 ,该 调节 操纵 子 位 
于 距 色 氮 酸 操纵 子 较 远 的 位 置 。 因 此 ,尽管 所 有 组 菌 基因 都 位 于 相同 染色 体 的 部 分 ,但 人 们 还 
是 认为 色 氮 酸 生物 合成 操纵 子 与 其 调节 操纵 子 不 是 连锁 的 。 

在 色 气 酸 不 存在 的 情况 下 , 阻 抑 物 蛋白 ( 非 活性 调节 蛋白 ?对 色 氨 酸 操 纵 子 没 有 作用 。 
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;合成 该 氨基 酸 的 酶 类 被 生成 ,细胞 合成 色 氨 酸 。 色 毛 酸 被 称 为 辅 阻 抑 物 (corepressor) ,这 
超 由 于 它 作为 一 个 效应 物 在 起 作用 而 使 阻 换 物 蛋白 转化 为 活性 药 阻 抑 物 [ 称 为 全 阻 抑 物 (ho- 
lorcpressor)]。 当 色 氨 酸 与 阻 抑 物 蛋 白 结 合 , 它 诱导 构象 改变 使 调节 蛋白质 转 变 为 色 氮 酸 全 
阳 和 抑 物 。 全 阻 抑 物 与 trpQ 结合 并 阻 断 RNA 聚合 酶 与 trpP 结合 ， 由 此 关闭 trpPOLEDCBA 
操纵 子 的 转 承 。 

由 于 trpPOLEDCBA 操纵 子 被 一 个 阻 挤 物 所 关闭 , 它 是 负 调 节 的 。 由 于 向 介质 中 加 入 色 
氨 酸 导致 paPOLEDCBA 被 抑制 ,该 操纵 子 是 可 抑制 的 。 


4. 35 ” 色 氨 酸 操 纵 子 的 转录 不 仅 被 阻 抑 物 调节 也 被 弱化 子 调 节 。 弱 化 子 如 何 阻 
止 转录 ? 


弱化 于 是 mRNA 前 导 区 域 (leader region, trpL) 末 端 附近 的 发 卡 结构 , 它 可 使 正在 转录 
的 RNA 聚合 酶 邱 DNA 分 离 。 原 核 细胞 中 的 弱化 作用 与 真 核 细胞 核 基 因 中 的 不 同 ,这 是 由 于 
山 菌 的 弱化 作用 是 基于 同步 翻译 来 调节 弱化 子 折合 为 可 终止 转录 的 发 卡 结构 。 然 而 ,额外 涉 
及 重 晶 质 的 弱化 作用 过 程 在 真 核 生 物 中 并 不 存在 ( 见 问 题 4. 37) 。 

前 导 区 域 编码 RNA ;该 RNA 在 某 种 条 件 下 自我 折 芋 形成 可 迫 制 RNA 聚合 酶 的 发 卡 3 
结 攀 ( 图 4- 7a)。 在 前 导 区 域 被 翻译 的 时 候 , 撮 制 性 的 发 卡 形 成 。 当 色 和 气 酸 和 前 导 肽 中 的 氨 
基 酸 过 量 存 在 时 ,前 导 肽 被 完全 合成 。 册 于 编码 前 导 肽 的 RNA 在 区 域 工 之 后 存在 有 一 个 无 
义 密 码 子 ,所 以 ,该 前 导 肽 终止 在 前 导 区 域 中 部 附近 。 然 而 , 正在 翻译 区 域 I 的 核糖 体 覆 盖 着 
区 域 [。 因 此 ,区 域 下 不 能 阻止 区 域 了 和 区 域 耻 形成 发 卡 3。 发 卡 3 使 RNA 聚合 酶 不 稳定 ， 
并 使 其 与 DNA 分 离 。 这 阻止 该 操纵 子 的 其 余部 分 转录 。 

芷 除了 色 氨 酸 以 外 的 所 有 氨基 酸 都 存在 ,前 时 区 域 的 翻译 被 色 氨 酸 密 但 子 所 抑制 (图 
4~ 7b)。 基 于 前 导 RNA 上 核 狗 体 的 模式 , 它 折 生成 发 卡 2 而 不 是 发 卡 3。 换 句 话说 ,发 卡 2 
的 形成 阻止 发 卡 3 的 形成 由 于 发 卡 2 对 RNA 襄 合 梅 的 移动 没有 影响 ,trpPOLEDCBA 操 
维 子 转录 成 mRNA 的 过 程 可 完成 。 在 色 氮 酸 操纵 子 多 顺 反 子 mRNA 上 的 每 个 编码 区 域 之 
前 ;其 他 的 核糖 体 可 与 核糖 体 结合 位 点 结合 ,并 抑制 该 操纵 子 所 有 五 个 蛋白 质 的 翻 详 。 

在 除了 色 氢 酸 以 外 其 他 氨基 酸 人 缺乏 的 情况 下 ,前 导 区 域 的 翻译 可 被 马上 阻 断 ( 图 4- 7c)。 
这 导 伊 发卡 1 的 形成 , 它 不 能 组 阻止 发 卡 3 的 形成 。 发 卡 3 与 RNA 聚合 酶 相互 作用 并 引起 
转录 的 终止 。 在 前 导 肽 开始 部 分 存在 的 4 种 氨基 酸 (蛋氨酸 , 丙 氨 酸 , 赖 氨 梭 和 异 党 所 酸 ) 中 的 
任何 一 个 缺乏 也 会 引起 色 氨 酸 操纵 子 的 弱化 作用 ,甚至 在 色 氨 酸 被 限制 的 时 人 息 也 会 如 此 ,由 
于 在 许多 氨基 酸 不 存在 的 情况 下 ,将 有 非常 少 的 细胞 蛋白 质 被 合成 ,所 以 弱化 作用 对 细胞 是 有 
利 的 。 因 此 ,通过 关闭 色 氮 酸 操纵 子 , 不 去 尝试 合成 最 终 难以 完全 合成 的 酶 类 .细胞 就 可 有 效 
地 利用 能 量 和 营养 资源 。 


4.36 “为 什么 有 两 个 调控 frpPOLEDCBA 操纵 子 的 调节 机 制 ? 


当 色 氨 酸 以 可 接受 的 水 平 存在 时 ,关闭 rpPOLEDCBA 操纵 子 的 机 制 是 阻 抑 作 用 。 然 
而 , 当 色 氢 酸 以 可 接受 的 水 平 存在 时 . 阻 抑 作 用 并 不 能 对 色 氨 酸 操 维 子 进行 精细 调节 。 此 外 ， 
阻 抑 作 用 并 不 能 对 其 他 (必须 由 自己 合成 或 由 环境 提供 的 ?氨基 琶 缺 乏 作 出 反应 。 阻 抑 作用 就 
像 电 灯 的 开关 。 操 纵 于 不 是 彻底 被 关闭 ,就 是 完全 开启 。 

即使 细胞 内 色 氨 酸 是 充分 的 , 阻 抑 物 也 偶尔 与 trpO 暂时 分 离 ,RNA 聚合 酶 与 trpP 结合 
并 局 动 转 录 ( 暗 中 合成 ?)。 如 果 转 录 和 被 完成 及 开始 翻译 ,大 量 的 能 量 将 浪费 于 合成 色 氨 酸 的 酶 
类 。 然 而 ,由 于 弱化 子 的 存在 ,这 种 浪费 并 不 发 生 。 对 色 氧 酸 及 其 他 氨基 酸 浓度 作出 反应 , 精 
纲 调节 色 氨 酸 合 成 速度 的 机 制 是 弱化 作用 。 当 色 氨 芝 水 平 降低 ,弱化 作用 较 能 : 当 色 氨 徐 水 平 
增加 , 圈 化 作用 较 强 。 因 此 ,弱化 作用 就 像 电灯 的 一 个 苦 光 器 开关 。 


真 核 生物 中 的 转录 与 基因 调节 
与 细菌 中 相同 ,在 真 核 生物 中 ,基因 是 被 调节 的 ,使 它们 在 合 适 的 时 间 及 正确 的 水 平 进行 
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表 法 ,以 便 维 控 细 胞 或 促进 其 生长 和 繁 秆 。 在 多 细胞 有 机 体 中 的 细胞 不 仅 必 须 对 它们 的 环境 
条 件 和 化 学 物质 作 册 芭 应 ,还 必须 协调 一 致 的 工作 。 因 此 ,多 细胞 有 机 体 的 细胞 运行 着 , 常 影 
响 茹 因 活 性 复杂 的 信号 系统 ( 见 第 11 章 )。 大 多 数 细胞 产生 蛋白 质 生 长 水 子 ( 称 为 细胞 因子 )、 
类 固 醉 激素 ,和 (或 ) 神 经 递 质 ;它们 向 细胞 传递 打开 或 关闭 基因 的 信号 。 通 过 信和 号 传导 途径 传 
递 的 信息 , 常 起 始 于 细胞 表 和 面 终 些 于 细胞 核 办 的 染色 体 。 第 4 章 的 这 一 部 分 将 讨 沦 真 核 生 物 
中 基因 表达 的 机 制 。 

真 核 调控 位 点 与 转录 

4. 37” 真 核 调 控 位 点 与 细菌 中 的 有 何不 向 ? 


真 核 生物 中 调节 转录 的 调 撑 倍 点 与 细菌 中 的 相似 ;然而 .有 更 多 的 调控 位 点 和 调节 蛋白 质 
影响 每 个 真 核 基 因 ， 菜 些 调控 位 点 距 启 动 子 位 点 约 为 数 百 个 其 至 数 干 个 碱 基 对 (图 4 - 8a)。 
由 于 这 些 特殊 的 差异 ,至 少 有 二 类 已 明确 的 激活 物 :转录 因子 TF) .转录 激活 物 (TA) 和 辅 激 
活 物 。 转 录 因 子 (transeriptional factor) 与 启动 子 人 区 域 中 的 激活 物 结合 位 点 (activator binding 
site) 结 合并 刺激 RNA 聚合 酶 与 启动 子 位 点 结合 (图 4- 8b)。 转 录 因 子 的 生成 较为 恒定 ,这 是 
由 于 有 大 量 的 基因 表达 依赖 于 这 些 因 子 。 启 动 子 ,操纵 基因 和 起 始 子 相互 较为 接近 ,只 有 几 万 
个 碱 基 对 将 其 分 陋 。 位 于 距 启 动 子 数 百 其 至 数 干 个 碱 基 对 的 调控 位 点 是 增强 子 Cenhancer)。 
增强 子 与 转录 激活 物 (transcriptional activaror) 以 及 被 诱导 (induced) 的 蛋白 质 ( 即 只 对 特殊 信 
号 作出 反应 而 被 合成 ?结合 。 某 些 诱导 的 激 锋 物 ( 如 Fos 和 Jun) 的 结合 位 置 非常 接近 启动 子 
位 点 ,这 证 明 : 并 不 是 所 有 的 增强 子 都 距 启 动 子 很 远 。 然 而 ,其 他 诱导 的 转录 激活 物 (如 Gal4) 
的 结合 位 置 距 启 动 子 有 数 千 个 碱 基 对 。 当 它们 在 启动 子 附近 与 TF 相互 作用 的 时 候 ,转录 激 
活 物 导致 DNA 肥 疝 自身 形成 环 状 结构 。 这 些 增强 子 位 点 和 起 始 子 位 点 之 阅 的 相互 作用 是 基 
础 水 平 以 上 的 转录 所 必需 的 (图 4~ 8c;}。 辅 激活 物 是 常 与 TF 和 TA 结合 在 一 起 的 激活 物 重 
白质 ; 它 是 基因 表达 所 必需 的 {图 4 - 8d)， 

编码 mRNA 开始 部 分 ( 近 5 末端) 区域 的 其 他 调控 位 点 与 RNA 豪 合 酶 相互 作用 (在 某 些 
调节 和 蛋白质 存在 的 情况 下 ) 并 使 其 终止 转录 。mRINA 的 这 些 区 域 发 挥 作用 的 方式 与 细菌 中 的 
相似 ,因此 将 其 称 为 虹 化 子 。 一 个 基因 的 末端 或 中 问 的 RNA 区 域 与 RNA 聚合 酶 相互 作用 并 
终止 转录 ;该 区 域 被 称 为 终止 子 。 

原 有 的 启动 子 的 定义 由 于 最 近 在 真 核 生物 及 其 病毒 中 的 一 些 发 现 而 变 得 模糊 不 清 。 术 语 
“启动 子 ” 或 “启动 子 区 域 "过 去 常用 来 描述 所 有 的 与 真 核 转 录 有 关 的 聚集 成 馈 的 调节 位 点 ; 它 
们 并 下 包括 增强 子 位 点 ;该 增强 子 位 点 位 于 距 RNA 聚合 酶 结合 位 点 上 游 或 下 游 数 自 或 数 千 
个 碱 基 的 位 置 。 


4.38 真 核 生 物 如 何 使 用 不 同 的 RNA 暴 合 酶 来 调节 转录 ?9 


有 三 种 不 同 的 RNA 聚合 酶 与 真 核 生物 细胞 核 转 录 有 关 , 而 在 细菌 中 有 此 功能 的 只 有 一 
类 。 只 有 与 转录 因子 和 转录 激活 物 结合 ,这 三 种 真 核 RNA 率 合 酶 可 启动 转录 。RNA 聚合 酶 
I (RNA polymerase 工 ， Pol 工 ) 转 录 编 码 5.8S.28S 和 18S rRNA 的 基因 ( 表 4. 1)。 该 聚合 
酶 常 与 在 核 革 组织 区 域 的 或 核 仁 内 的 染色 体 结 侣 。 核 仁 组 织 区 域 是 数 千 个 编码 rRNA 的 重 
复 基因 所 构成 的 DNA 片段 。 核 位 组 织 区 域 上 只 限于 少数 几 个 染色 体 上 并 在 某 些 细胞 中 构成 核 
仁 。 核 全 是 细胞 核 内 由 rDNA、rRNA 和 核糖 体 蛋 白质 枸 成 的 一 种 结构。 核糖 体 RNA 被 加 
工 , 并 在 核 仁 内 形成 405 和 60S 亚 单位 。RNA 聚合 酶 工 结合 的 启动 子 与 那些 被 其 他 RNA 认 
合 酶 识别 的 启动 子 诈 离 较 远 。 然 而 :RNA 聚合 酶 [不 转录 5S rRNA 基因 。 这 些 基 因 被 RNA 
罕 合 酶 且 所 转录 ( 见 下 )。 

RNA 守 合 酶 (RNA polymerase 上 | ， Pol 二) 从 控制 前 mRNA(pre-mRNA} 合 成 的 户 动 
子 开始 转录 ,前 mRNA 由 编码 区 域 和 非 编码 人 区域 枸 成。 前 mRNA 的 编码 区 域 称 为 外 显 子 
(exon) ,而 非 编码 区 域 称 为 内 售 子 (introny。 前 mRNA 在 核 内 加 工 成 为 成 熟 mRNA; 成 熟 
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mRNA 在 细胞 质 中 被 制 译 成 重 白 质 ， 前 mRNA 加 工 (pre-mRNA processing) 处 及 除去 所 有 内 
含 子 和 将 外 显 子 拼接 在 一 起 (在 问题 4. 46 一 4. 50 中 讨论 )， 

RNA 聚合 酶 秆 (Pol 了 ?识别 控制 得 RNA 合成 的 启动 子 ; 这 些 短 RNA 包括 :5S rRNA、 转 
运 RNACRNA) , 核 内 小 RNA(snRNA) 和 信和 号 识别 颗粒 RNA(srpRNA)。5S rRNA 是 60S 
核糖 体 亚 单 位 的 结构 成 分 。TRNA 阅读 mRNA 中 的 信息 ,而 snRNA 是 与 前 mRNA 加 工 有 
关 的 酶 的 组 成 部 分 。 这 些 酶 称 为 前 接 体 (spliceosome) ,由 核 内 小 核糖 核 政 自 CsnRNP) 构 成 ， 
它们 拼接 前 mRNA 中 的 外 显 子 生成 mRNA。 入 和 号 识别 颗粒 RNA(srpRNA) 是 信号 识别 颖 粒 
的 构成 成 分 ;信和 号 识别 颗粒 可 导 引 某 些 新 合成 的 蛋白 质 到 内 质 网 。 核 内 小 核糖 核 租 白 和 信号 
识别 颗粒 将 在 第 10 章 中 讨论 。 


(a) 
ATTTCAT GOUCOGU CAAT 


组 成 型 转基因 子 (TF) 
和 RNA 素 合 酶 的 结合 RNA 闭合 谭 。 基础 转录 
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图 4-8 真 核 生 物 中 转录 的 活化 。 这 个 图 在 问题 4 39 和 4. 和 0 中 予以 解释 。(a) 一 个 称 为 转录 因子 (TF) 
的 激活 物 与 启动 子 区 域 中 了 ATA 框 结 合 。 在 刺激 一 个 激活 物 复 合体 形成 及 其 与 RNA 聚合 酶 下 结合 。 
(byRNA 聚 侣 酶 也 可 启动 一 个 低 水 平 的 转 孙 维持 一 个 RNA 利 禾 白 质 基 本 水 平 。{e) 下 一 个 步 冶 是 称 为 转 
录 激 活 物 或 有 时 称 为 增强 子 激活 物 的 结合 ;该 步骤 导致 转录 水 平 增高 。( 中 为 了 最 大 限度 的 转 杀 ,该 启动 
子 充分 的 诱导 通常 需要 辅 激活 物 将 DNA 转变 为 一 个 适当 的 构象 。 


表示 1 真 核 RNA 夷 合 酶 








聚合 醒 符号 结合 位 点 贞 能 : 

RNA 到 合 酶 Pel I 不 定 转录 rRNA(I5.8S .28S.189) 

RNA 聚合 酶 [ Pol FE -… 般 为 TATA&A 框 转录 所 有 mRNA 

RNA 态 全 合 卫 下 Pol 帅 经 党 为 TATAA 栓 转录 59 1RNA.tRNA,snRNA 和 srpRNA 


* TRNA 一 核 精 体 RMNA,mRNA = 入 使 RNA,snRNA = 核 内 小 RNA, tRNA = 转运 RNA,srpRNA :信和 全 识 别 颖 
将 RNA。 
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4. 39 正常 情况 下 什么 蛋白 质 与 真 核 启 动 子 结合 ? 


RNA 训 合 酶 与 启动 子 的 结合 依赖 于 称 为 转录 因子 (TF) 的 重 白质 , 如 TFTD, 它 结合 在 启 
动 闻 的 TATA 框 。 该 转录 因子 与 细菌 中 的 s 因子 类 似 。 转 录 因 子 是 在 启动 子 区 域 起 作用 的 
激活 物 , 它 经 常 直接 与 RNA 府 合 酶 相互 作用 。 

RNA pelI 与 其 启动 子 位 点 结合 需要 大 量 的 TF。TFID 是 与 转录 位 点 前 靠近 启动 子 约 
一 20 一 一 雪 磊 基 对 的 一 个 起 始 子 位 点 结合 的 第 一 个 转录 因子 。TFTD 与 TATA 框 结 合 (图 
4- 8a) 并 被 称 为 1ATA 框 结合 蛋白 质 (TBP)。TATA 框 也 被 称 为 Hogness 框 。TATA 框 是 
存在 于 真 核 启 动 子 区 域 中 的 独特 的 核 苷 酸 序 列 。TATA 框 是 距 RNA 聚合 酶 结合 位 点 约 - 25 
碱 基 对 的 一 段 共有 序列 :5 -TT(C/G}TATA(T/A)AAA(TiC)A -3'。 请 注意 ,共有 序列 全 有 
在 各 种 各 样 真 核 生物 中 最 常见 的 核 苷 酸 序列 .在 TATA 框 上 的 TFID 位 点 类 似 于 马鞍 ; 它 
可 识别 RNA 合成 起 始 所 需 的 其 他 转录 因子 。TFID 的 一 部 分 与 TFIA 结合 ,而 务 一 部 分 
与 一 个 组 织 特 异性 因子 结合 。 组 织 特异 性 因子 (tissue-specificity factor) 是 一 个 蛋白 质 ; 它 只 
在 属于 某 一 特殊 组 织 类 型 的 细胞 中 被 合成 。TF ED 可 与 TFIB 和 TFIE 相 互 作用 。 和 启动 
子 和 转录 因子 决定 着 哪个 RNA 聚合 酶 结合 以 及 哪个 基因 能 被 转 录 。 一 个 由 TFIA.ID、T 
8 .IEE 和 RNA 束 合 酶 [构成 的 复合 物 只 能 给 出 一 个 基础 水 平 (basal level) 的 转录 (图 4- 8b)。 转 
录 因 子 、 特 异 因子 和 RNA 聚合 酶 的 复合 物 在 本 书 中 被 称 为 前 起 始 复合 物 (preinitation complex)。 


4. 40 ”增强 子 如 何 影响 转录 9 


一 般 来 讲 . 仅 由 转录 因 了 .组 织 特 异性 因子 和 RNA 聚合 酶 构成 的 前 起 始 复合 物 只 产生 基 
础 水 平 的 RNA。 启 动 子 较 高 水 平 的 诱导 需要 与 距 启动 子 位 点 数 百 个 或 数 干 个 碱 基 对 的 不 同 
的 起 始 子 位 点 结合 的 其 他 激活 物 的 存在 。 这 些 远 距 离 的 起 始 子 位 点 称 为 增强 子 位 点 (图 
4 -8c)。 激活 物 蛋 和 白质 [Ctf (NF - 1)] 与 CAAT 框 CGGCCAATCT) 结 合 , Spi 与 G 框 
《GGGOCGG) 结合 ; Spi - 1 与 PU 框 (GAGGAA) 结 合 ; 以 及 Qct -1 与 AT- CAT 框 
(4TTTCAD 丰 相互 作用 ,这 些 将 导致 DNA 反 向 自身 形成 环 状 结构 ;因此 .激活 物 蛋 白质 或 是 
直接 或 是 间接 地 与 前 起 始 复合 物 相 下 作用 。 当 它们 如 此 进行 ,这 将 指示 RNA 聚合 酶 开始 合 
成 高 水 平 的 RNA。 这些 增 强 子 中 的 某 些 位 点 距 启动 子 区 域 相当 的 近 。CAAT 框 通常 位 于 转 
录 起 始 碱 基 对 前 - 75 碱 基 对 的 位 置 。 

一 般 来 讲 , 转 录 需 要 辅 调节 子 Ccoregulator)[ 辅 激活 物 Ccoactivator) ] 将 转录 激活 物 与 转录 
因子 结合 (图 4- 8d)。TF 和 TA 的 相互 作用 可 导致 DNA 变 成 能 被 解 旋 和 被 翻译 的 构象 。 


1 例 4.5 




















已 发 现 一 个 把 Spl 和 TFLD 结合 在 一 起 的 辅 激活 物 。 茶 些 与 RNA 聚合 酶 结合 的 辅 激 
活 物 具 有 解 旋 酶 DNA 解 旋 ) 的 活性 。 


4. 41 ” 真 核 细胞 中 启动 子 有 什么 特点 ? 


一 个 或 多 个 结构 基因 和 调节 这 些 基 因 转 录 速 度 的 调控 位 点 构成 启动 子 。 大 多 数 真 核 细 胞 
启动 子 由 大量 的 调控 位 点 和 一个 单个 结构 基因 构成 。 真 核 生物 中 结构 基因 的 平均 长 度 约 为 
10 000 个 碱 基 对 ; 它 编码 - -个 前 mRNA。 一 般 来 讲 , 太 的 前 mRNA 片 朋 被 剪 切 ,各 种 前 
mRNA 小 的 区 域 被 拼接 在 一 起 ,形成 一 个 或 多 个 不 同 的 信使 RNA(mRNA)， 这些 不 同 的 
mRNA 可 编码 相似 的 蛋白 质 或 具有 不 同 酶 活性 的 完全 不 同 的 蛋白 质 。 蘑 些 真 核 生物 病毒 产 
全 编码 针 蛋 由 的 mRNA 分 子 。 多 蛋白 (polyprotein) 可 被 裂解 为 具有 各 种 功能 的 独立 蛋白 质 。 

动物 和 植物 细胞 中 大 呈 的 调控 位 点 反映 了 这 样 的 韦 实 ;与 细菌 细胞 相 比 工作 协调 一 致 的 
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已 分 化 细胞 ,必须 对 更 多 的 倍 叶 作出 反应 :并 旦 防止 更 多 的 影响 。 在 细菌 中 .一 个 局 动 子 位 点 
( 供 RNA 聚合 酶 结合 ) , 一 个 或 多 个 操纵 基因 位 点 ( 供 阻 抑 物 结合 ) ,一 个 或 两 个 起 始 子 位 点 
〈 供 激活 物 结合 ) 和 -个 弱化 子 位 点 ( 供 类 稳定 的 RNA 系 合 酶 与 DNA 结合 ) 通 常 有 效 地 控制 
着 大 多 数 复杂 的 细菌 操纵 子 。 
4.42 在 调控 DNA 复制 和 转录 过 程 中 染色 体 的 结构 起 何 作用 ? 

真 核 生物 中 DNA 复制 和 转录 受 染色 体 吝 聚 程度 的 影 才 。 复 制 和 转录 可 被 高 凝聚 染色 体 


抑制 ,这 显然 是 由 于 DNA 和 RNA 聚合 酶 以 及 复制 和 转录 必需 的 辅助 蛋白 质 不 能 与 DNA 结 
合 。 男 一 方面 ,去 铮 聚 的 DNA 能 被 转录 。 
4.43 在 真 核 基 因 调 节 过 程 中 DNA 的 什么 化 学 修饰 是 重要 的 ? 

DNA 甲 基 化 (DNA merhylation) 的 程度 调节 着 转录 ,一般 来 讲 , 高 巾 基 化 的 DNA 抑制 
转录 ,而 去 甲 基 化 (demethylated) 的 DNA 可 以 转录 。 一般 认 为 ,细胞 甲 基 化 艇 将 甲 基 如 在 位 


于 激活 物 结合 基点 的 鸟 味 叭 和 腺 味 哈 上。 甲 某 在 空间 上 阻止 激活 物 在 调控 位 点 的 结合 。 中 于 
许多 不 同 的 激活 物 结 合 位 点 通常 控制 着 基因 的 表达 ,调控 位 点 的 甲 基 化 可 减少 基础 水 平 的 转录 。 
4. 44 ”什么 是 基因 印记 ? 

当 一 个 基因 受 其 在 一 个 亲 代 中 坊 史 的 影 啊 ,该 基因 钙 认 为 可 用 于 证 明基 因 印 记 (gene im- 
printing) 现 象 。 通 常 , 被 标 以 印记 的 基因 在 一 个 性 别 ( 而 不 是 另外 一 个 ) 的 牛 殖 腺 中 通过 甲 基 
化 而 发 生变 化 。 通 常 ,基因 甲 基 化 阻 幅 已 发 生变 化 的 基因 表达 , 甚 择 该 基因 已 被 转移 至 另外 的 
宿主 也 是 如 此 。 

4 人 例 4.6 








如 果 一 个 基因 在 肉 性 生殖 腺 中 而 不 是 在 雄性 生殖 腺 中 被 标 以 印记 ( 甲 基 化 ), 遗 传 自 肉 性 
的 基因 不 被 表达 ,但 是 ,遗传 自 检 性 的 基因 可 在 礁 性 和 雄性 子 代 中 均 可 表达 ， 


基因 印记 党 形成 相互 补充 的 母 本 和 父 本 的 基 央 组 而 不 是 提供 双 民 的 产物 。 鲍 如 , 一 个 来 
自 肉 性 染色 体 也 许 表达 基 内 A 和 了 而 不 表达 C,D 或 下 ;而 来 身 雄 性 的 同 源 染 色 体 将 表达 C.D 
和 下 ,而 不 表达 态 或 B。 因 此 ,从 一 个 亲 代 效 得 两 套 染 色 体 的 二 倍 体 动物 ,很 可 能 以 某 种 方式 
不 正常 的 发 育 。 甚 至 只 在 一 个 染色 位 上 被 印记 的 基因 可 能 具有 主 此 的 影响 。 通 常 , 如 果 某 个 
和 染色体 的 两 个 抄 贝 来 自 同一 个 亲 代 , 访 胎儿 将 发 育 犀 常 或 死亡 。 
xP 例 4.7 





含有 来 自 其 母亲 (而 没有 米 自 父亲 的 基因 ) 两 大 完整 染 多 体 的 小 鼠 . 胚 胎 初 始 发 育儿 乎 完 
全 正常 ,但 是 ,由 于 几 和 刍 没 有 胎盘 组 织 , 该 脏 胎 死亡 。 与 此 相 比 较 , 当 有 来 自 其 父 宁 (而 没有 来 
自 恰 亲 的 基因 ) 两 套 完整 染色 体 的 小 赢 ,胚胎 基本 不 发 育 , 而 存在 着 一 个 发 育 弄 常 大 的 胎盘 组 织 。 


4. 45 ”基因 印记 是 如 何 实 现 的 ?9 

人 们 认为 DNA 的 甲 基 化 是 基因 印记 最 重要 的 宙 制 。 科 学 家 们 迫 踪 数 代 小 鼠 中 ,外 源 基 
因 甲 基 化 的 方式 ,发 现 甲 基 化 的 方式 依赖 于 亲 代 的 性 别 。 
tPF 例 4.83 





遗传 自 丙 性 的 小 扎 基 因 被 高 度 地 下 基 北 ,而 遗传 自 梭 性 的 却 较 少 被 甲 基 化 。 泪 侍 自 肉 性 
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的 高 度 审 基 化 的 基因 在 其 儿子 体内 中 是 没有 活性 的 ,但 是 .在 其 儿子 的 配子 中 ,这 些 基 因 将 被 去 
甲 基 化 。 因 此 ,其 儿子 可 把 去 甲 基 化 的 活性 基因 传递 给 孙子 和 孙女。 这 些 基因 在 孙子 和 和 孙女 体 
内 是 具有 活性 的 。 然 而 ,发 现在 孙女 的 卵细胞 中 这 些 基因 被 高 度 地 甲 基 化 。 转 杀 因 子 结合 位 点 、 
启动 子 位 点 .或 结构 基因 中 位 点 的 四 基尼 (导致 转录 的 过 时 终止 ) 与 遗传 印记 的 形成 直接 相关 。 


已 发 现 被 蜂 缩 的 DNA 比 被 解 凝 缩 的 DNA 发 生 更 多 甲 基 化 。 因 此 ,DNA 的 结构 可 爱 其 
甲 基 化 的 调节 ,或 甲 基 化 可 影响 DNA 的 癣 回 。 


RNA 加 工 


4.46 ”在 转录 后 , 真 核 生物 中 的 RNA 经 历 了 明显 的 加 工 过 程 .这 如 何 影 响 rRNA 
基因 的 表达 ?9 

大 多 数 的 核糖 体 RNAC(rRNA2 被 很 大 的 基因 有 所 编码 ;人 类 中 的 这 些 TRNA 的 长 度 多 至 13 
下 碱 基 对 ,其 Svedberg 值 为 45S( 图 4- 9a)。13 十 碱 基 对 的 转录 物 在 细胞 核 仁 内 由 限制 性 内 
切 核酸 酶 进行 加 工 。 限 制 性 内 切 核酸 酶 由 核 内 小 核查 核 集中 (LU3 snRNP) 构 成 ; 它 降解 rRNA 
成 间隔 RNA( 非 编码 RNRA)。45S 前 rRNA 生成 一 个 18S rRNA 、 一 个 5.8S rRNA 和 一 个 28S 
rRNA。 这 些 rRNA 是 405 核糖 体 业 单位 (18S rRNA) 和 60S 核糖 体 业 单位 (5, 8S rRNA 和 28S 
rRNA) 的 结构 成 分 。60S 核糖 体 亚 单 位 还 含有 - -个 5S rRNA, 它 是 另外 一 个 基因 的 转录 物 。 


4.47 ”RNA 的 加 工 如 何 有 影响 编码 蛋白 庚 的 基因 表达 ? 


编码 组 白 质 的 转录 物 在 细胞 核 内 被 修饰 ,在 5' 末 端 如 上 帽子 及 在 3 末 喘 如 上 多 聚 A 的 尾 
巴 { 图 4-9b)。RNA 帽子 由 一 个 被 修饰 的 碱 基 一 一 7 - 甲 基 鸟 哇 哈 (7-methylguanine) 攀 
成 。 通 过 每 次 加 上 一 个 腺 嗓 叭 核 苷 瞪 构 成 多 聚 A 尾巴 , 它 通 常 的 长 度 为 100 一 250 个 腺 嘎 叭 
(图 4-9c)。 形 成 的 RNA 分 子 称 为 前 mRNA。 前 mRNA 通过 切除 内 会 子 和 外 显 子 的 拼接 转 
变 为 mRNA( 图 4 ~ 9d) ;最 后 mRNA 被 转运 到 细胞 质 并 至 此 被 翻译 成 为 蛋白 质 ， 

通过 5 一 5 键 结合 在 前 mRNA 5 末端 的 磷酸 基 团 上 的 7 - 甲 基 岛 芷 帽子 对 于 新 形成 的 前 
mRNA 的 完整 性 是 必需 的 (图 4 - 1c) 。 该 帽子 对 于 大 多 数 真 核 mRNA 的 翻译 也 是 必需 的 。 

所 有 真 核 mRNA 除了 那些 编码 组 储 白 的 mRNA 必须 有 一 个 多 聚 A 尾巴 以 便 进 入 细胞 
质 。 一 般 认 为 ,缺乏 多 聚 和 尾巴 的 mRNA 将 在 细胞 核 内 被 消化 。 因 此 ,认为 多 事 入 尾巴 可 保 
护 大 多 数 mRNA 人 免 受 消化 ， 加 上 或 不 加 上 多 衰 A 尾巴 的 机 制 有 效 地 调节 着 一 个 mRNA 是 
否 可 生存 下 来 并 被 翻译 。 由 于 多 豪 A 尾巴 可 加 到 大 量 的 外 显 子 上 ,因此 ,加 上 多 率 A 尾巴 的 
机 制 也 决定 着 哪个 外 显 子 将 结束 一 个 具体 的 蛋白 质 。 


#F 例 4.9 














腺 病毒 晚期 基因 表达 的 前 tnRNA 含有 5 个 潜在 的 多 聚 A 加 入 位 点 。 加 上 多 泰 入 尾巴 的 
外 显 子 是 最 后 一 个 被 拼接 并 已 加 工 的 RNA。 已 查 明 ,每 个 外 显 子 具有 数 个 拼接 位 点 ,这 样 就 
可 有 多 至 15 个 不 同 的 蛋白 质 被 合成 。 因 此 ,决定 多 桶 入 是 巴 在 哪里 加 入 的 机 制 决 定 着 基因 
产物 的 种 类 。 


从 细胞 核 中 分 离 的 最 大 的 RNA 分 子 包 会 初 级 转录 物 和 部 分 被 加 工 的 转录 物 。 这些 
RNA 分 子 被 称 为 不 均一 核 RNA(Cheterogeneous nuclear RNA,， hnRNA) 。 审 级 转录 物 被 称 为 


前 mRNA 或 前 rRNA。 
4.48 间隔 DNA、 内 会 子 和 外 显 子 具有 什么 独立 的 功能 ? 
在 较 复杂 的 真 核 生物 中 ,如 人 入 类 ,基因 组 中 约 95% 以 上 为 非 编码 DNA。“ 较 高 级 "的 真 核 
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生物 中 大 多 数 非 编码 DNA 存在 于 基因 之 间 。 该 DNA 称 为 间隔 DNA(spacer DNA);。 同 隔 
DNA 存在 于 编码 18S rRNA .5. 8S rRNA 和 28S rRNA( 图 4- 9a)。 这 些 基因 的 转录 产生 一 
个 多 硕 反 子 45S rRNA。 限 制 性 内 切 核酸 酶 切除 间隔 DNA ,释放 出 3 种 核糖 体 RNA。 

在 编码 一 白 质 的 基因 中 ,990 冶 一 95 兴 的 DNA 也 是 非 编码 的 。 该 DNA 把 基因 分 隔 戌 称 为 
内 含 子 的 非 编 码 区 域 和 称 为 外 显 子 的 编码 区 威 。RKA 聚合 酶 通常 转录 一 个 完整 的 基因 ,形成 
含有 内 会 子 和 外 显 子 的 RNA 转录 物 。 各 种 编码 细胞 蛋白 质 的 初级 转录 物 的 内 合子 被 去 除 ， 
并 且 各 种 外 显 子 被 拼接 在 一 起 形成 最 后 的 mRNA。 内 禽 子 的 切除 和 外 显 子 的 拼接 需要 一 个 
被 称 为 剪接 体 (splicesome) 的 特 珠 的 酶 复合 物 。 和 剪 接 体 在 问题 4 50 中 讨论 。 简 而 言 之 ,几乎 
所 有 成 熟 的 细胞 质 mRNA 都 由 一 个 5' 帼 子 ,拼接 的 外 明子 和 一 个 多 窜 A 昆 巴 构成 。 


4. 49 ”从 一 个 单个 基因 拼接 如 何 形成 一 个 以 上 的 基因 产物 ? 


有 时 一 个 基因 的 转录 物 中 并 不 是 所 有 的 外 显 子 都 被 用 于 生成 mRNA。 例 如 ,假设 一 个 基 
因 的 最 初 转录 物 由 外 显 子 1,2、3.4.5.6 和 ?7 构成 (图 4- 9c)。 把 外 显 子 1.2.3.4.5.6 和 ? 拼 
接 在 一 起 形成 的 mRNA 所 编码 的 蛋白 质 与 把 外 显 子 1.2.5 和 8 拼接 在 一 起 形成 的 mRNA 所 
编码 的 蛋白 质 具 有 少许 的 差别 (图 4 - 9d)。 功 能 相似 但 氨基 本 序列 不 同 的 和 蛋白质 被 称 为 同 工 
酶 (isozyme) ,并 且 它 们 通常 存在 于 不 同 的 组 织 。 把 不 同 的 外 显 子 拼接 在 一 起 的 结果 是 :每 个 
真 核 基 因 可 编码 一 个 以 上 的 蛋白 质 ， 


455 前 [rRNA 
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图 4-9 真 核 RNA 的 转录 后 加 工 。(a 通 过 很 制 性 内 切 核 酸 酶 切除 核糖 体 RNA 之 间 的 间隔 物质 ， 
45S rRNA 被 加 工 成 核糖 体 RNA。 通 常 在 rRNA 中 没有 内 会 子 被 切除 或 外 显 子 被 拼接 ,一 个 例外 可 
见 问 题 14.8。{tb) 一 (ce) 前 mRNA 在 5 末端 如 上 帽子 和 在 ;末端 有 -- 个 多 聚 入 被 合成 。(c 一 (四 前 
接 体 切除 内 含 子 并 把 外 显 子 拼接 在 一 起 { 标 以 数字 的 长 方形 }。 在 外 最 子 之 间 的 DNA 序列 是 内 会 
子 , (由 通过 不 同 的 外 显 子 的 拼接 和 加 上 不 同 的 多 聚 A 可 形成 许多 不 同 的 mRNA 图 中 显示 3 个 )。 
这 些 不 同 的 mRNA 可 编码 活性 不 同 的 蛋白 质 。 
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图 4- 10 mRNA 5' 各 子 。mRNA 5 帽子 含有 稀有 核 精 核 苷 酸 7 - 甲 基 鸟 背 (mm OG) 三 磷酸 , 它 通过 一 个 稀 
有 的 5" 一 5' 键 结合 在 5' 末 端 。 大 多 数 械 荐 酸 通过 连接 3' 一 5' 碳 原子 的 键 结合 在 一 起 。 与 m'G 相 邻 的 两 
个 核 昔 酸 也 在 其 2 羟基 上 被 甲 基 化 。 这 些 被 修饰 的 核 苷 酸 也 是 5 帽子 的 一 部 分 。 


4. 50 ”拼接 如 何 发 生 ? 它 是 如 何 被 调节 的 ? 


大 多 数 拼接 是 在 细胞 核 中 由 酶 复合 物 (剪接 体 ) 来 实施 的 。 剪 接 体 由 4 个 不 同 的 核 内 小 核 
糖 核 蛋白 颗粒 (snRNP) 构 成 的 ; 它们 共同 作 骨 把 初级 转录 物 中 外 显 子 的 末端 相互 拉 近 (图 
4 一 11),SnRNP 由 6 个 一 10 个 蛋白 质 和 5 个 核 内 小 RNA(small nuclear RNA) (snRNA;Ul，、 
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图 4-1] 前 mRNA 的 RNA 拼接 。(a) 一 (bb) 核 内 小 核糖 核 蛋 白 颗 粒 U1 和 U2 和 分别 结合 在 5 拼接 
位 点 和 分 支 位 点 。5 拼接 位 点 在 5 AgpGU 3' 序 列 中 碰 酸 的 左 侧 , 而 3 拼接 位 点 在 右 侧 。(b) 一 (c) 另 
外 的 粮 内 小 核糖 核 蛋 白 颗粒 U4 - U6 和 U5 与 Ul 和 U2 共同 形成 -个 剪接 体 。 剪 接 体 把 5 外 显 子 
与 内 含 子 分 开 , 并 把 内 含 子 的 5 末端 与 分 支 位 点 结合 形成 -个 套 索 结构 .“ 自 由 ”的 外 显 子 (在 该 例 
子 中 为 外 显 子 5)3 来 端 处 于 与 下 一 个 外 显 子 { 在 该 合子 中 为 外 显 子 6) 的 5 末端 可 发 生 反 应 的 位 置 。 
《c 一 (d) 前 接 体 俱 化 自由" 外 旺 子 (外 显 子 5) 的 3 末 映 与 第 二 个 外 显 了 (外 显 了 6) 的 5 末端 之 间 发 
生 反 应 。 前 接 体 解 聚 为 单个 的 核 桩 核 蛋白 颗粒 。 现 在 ,只 由 内 含 子 物质 构成 的 套 索 结构 被 释放 , 


U2.U4.U5 和 U6) 中 的 一 个 或 两 个 共同 构成 。U4 和 U6 存在 于 同一 snRNP 中 。snRNP 一 
般 以 其 所 含 的 snRNA 来 命名 。 

UlsnRNP 与 5 内 含 子 -外 显 子 接合 处 结合,U5snRNP 结合 在 3 内 合子 -外 显 子 接合 处 ， 
而 U4 一 U6snRNP 结合 在 U5 附近 ,U2 结合 在 将 形成 套 索 分 支点 的 位 置 (图 4- 1lb,c)。 前 接 
体 , 特 别 是 UlsnRNP, 在 一 个 外 显 子 (在 图 4- 1lle 中 以 #5 为 例 ) 的 3 末端 前 切 ，UzsnRNP 
催化 套 索 的 形成 ,而 U5 催化 在 外 显 子 6 的 5' 未 端的 剪 切 和 外 显 子 5 和 外 显 子 6 之 间 的 拼接 
(图 41-11d)。 
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在 最 简单 的 例子 中 ,剪接 体 促进 两 个 外 显 子 之 间 的 一 个 内 舍 子 切除 和 两 个 外 尼子 的 拼接 。 
在 较 复杂 的 例子 中 ,前 接 体 可 促进 两 个 外 显 子 之 间 的 内 含 子 和 外 显 子 的 切除 ,并 且 把 目标 外 显 
子 拼接 在 一 起 。 

在 某 些 例子 中 ,拼接 也 许 并 不 需要 snRNP 或 剪接 体 ,前 mRNA 可 作 鸭 自身 催化 剂 而 完 
成 自身 拼接 。 目 前 所 发 现 的 所 有 拼接 均 是 接受 蛋 口 质 的 负 调 市 (抑制 ) ,然而 ,对 这 些 蛋 日 质 所 
知 其 少 。 这些 蛋 户 质 与 RNA 结合 并 抑制 前 mRNA 的 拼接 能 力 。 





复习 题 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1. 在 启动 子 区 域 TATA 框 结合 的 蛋白 质 称 为 ( )。  (a) 辅 调节 子 (b) 辅 激活 物 《co 增 
强 子 〈d) 转 录 激 活 物 《〈e) 转 了 未 因 子 

2， 由 上 峻 性 遗传 的 一 个 基因 在 雄性 和 峻 性 后 代 中 均 不 表达 ,但 是 , 若 该 基因 遗传 自 雄 性 , 它 却 可 
在 雄 竹 和 雌性 后 代 中 表达 . 这 个 例子 是 基因 ( )。 (a) 重 组 〈b) 抑 制 《ce 删除 
(qd) 印 记 (e) 转 承 

3， 当 与 相应 前 激素 结合 后 ,类 固 醇 激素 爱 体 结合 至 ( )。 (a) 蛋 白质 (b)rRNA 
(cImRNA (dsnRNA (CeDNA 

4. 位 于 基因 之 间 的 DNA, 它 不 用 于 编码 一 个 产物 ,但 是 ,在 RNA 加 工 过 程 中 它 将 被 抛弃 ,所 
被 称 为 ( )。 (fa) 内 会 子 DNA tb) 外 显 子 DNA (ec) 间隔 DNA ” (4d) 调节 DNA (e) 
或 者 a 或 者 b 

5. 位 于 基因 之 内 的 DNA, 它 不 用 于 编码 一 个 产物 ,但 是 ,在 RNA 加 工 过 程 中 它 将 被 措 弃 , 它 
被 称 为 ( )。 (a) 内 含 子 DNA (bb) 外 显 子 DNA (ec) 间 隔 DNA (由 调节 DNA 
(le) 或 者 a 或 者 b . 

6 下列 ( ) 位 点 距 启动 子 数 千 个 碱 基 对 ,并 调节 转录 。(a) 操 纵 基 因 (hb) 起 始 子 《ce) 增 强 
子 〈 四 弱化 子 (e} 上 述 全 部 

7. 基因 印记 的 化 学 基础 是 ( )。 (a)DNA 的 磷酸 化 (b)DNA 的 甲 基 化 ”(c)DNA 的 所 
化 (d)DNA 的 糖 基 化 (e) 上 述 均 不 是 

8， 编 码 蛋白 质 的 真 核 RNA 在 翻译 前 的 修饰 是 通过 ( )。 (a) 加 上 5' 帆 于 (b) 外 显 子 的 拼 
接 iQ) 在 3' 末 端 加 上 多 聚 态 尾巴。 (d) 上 述 全 部 ”(e) 上 述 均 不 是 

9. 前 接 体 的 构成 是 由 4 个 不 同 的 ( )。 a) 信号 识别 颗粒 (SRP) (Pb) 信和 号 识别 颗粒 受 体 
(SRPR) tc} 信和 号 序列 爱 体 (SSR) (dd) 核 内 小 核糖 核 蛋 白 颗 粒 (snRNP〉 (e) 缺 和 过 蛋白 
质 的 核 内 小 RNA(snRNA) 

10, 由 前 mRNA 切 下 的 内 含 子 有 ( )。 特征 形式 。 (a) 线 性 结构 (b) 环 状 形式 《c) 套 
索 形 状 ”(4)8 结 构 ”(e)chi 或 Y 结构 

11. 看 白质 合成 起 始 的 大 多 数 真 核 mRNA 需要 ( )。 (a) 一 个 3' 多 聚 A 尾巴 (hb) 一 个 5 
多 聚 A 尾巴 《rc) 一 个 3 帽子 (dd) 一 个 5' 蛋 子 〈e) 一 个 多 聚 A 尾巴 和 一 个 帽子 

12, 细菌 中 的 结 枸 基因 平均 长 度 为 ( ) 个 碱 基 对 。(a)15 (b)50 (ce)100 《d)500 
Ce lo00 

13. 细菌 中 的 调控 位 点 平均 长 度 为 { ) 个 碱 基 对 。(a)15 一 30 (b}50~100 《cy300 一 500 
(d)750 一 1000 《e? 超 过 2k 

14， 当 大 量 的 基因 被 转录 为 一 个 mRNA ,该 mRNA 被 称 为 ( )。 (a) 多 聚 体 (b) 罕 合体 
(c) 多 顺 反 子 《由 多 克隆 ”(e) 多 核糖 体 

15. 在 其 碰 酸 化 形式 中 的 酶 卫 (ETUP)( )。 〈a) 激 活 腺 苷 酸 环 化 入 《〈b) 打 开 cAMP 孔道 
《ce 抑制 乳 糖 通 透 酶 “d) 激 活 磷酸 化 酶 〈e) 上 述 全 部 

6. 下列 ( ) 是 cAMP 的 特征 。(a) 它 是 一 个 核 甘酸 《〈 切 它 是 由 ATP 合成 的 《c) 它 是 一 个 
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效应 物 分 子 (由 它 与 CRP 结合 (e) 上 述 全 部 


， 在 细菌 中 ,下 列 ( }) 不 是 效应 物 。(a)cAMP 《〈b) 工 -阿拉 伯 糖 《〈c) 异 乳糖 (乳业 


(eyIPTG 








.在 组 菌 中 ,下 列 (”}) 不 是 操纵 子 的 诱导 物 。{a}) 色 氮 酸 《〈b) 异 乳糖 (ce)IPTG (Cd =- 


阿拉 伯 糖 〈e) 上 述 项 目 一 个 以 上 


, 色 氨 酸 生 物 合 成 操纵 子 为 下 列 (  ) 方 面 的 例子 。(a) 正 调控 可 抑制 操纵 子 (b) 负 调控 可 





诱导 操纵 子 〈c) 正 调控 可 诱导 操纵 子 〈d) 负 调控 可 抑制 操纵 子 《e) 上 上 述 均 不 是 


. 色 氨 酸 调节 操纵 子 由 一 个 单个 结构 基因 irpR 构成 ,该 基因 编码 一 个 无 活性 调节 蛋白质 ， 


它 被 称 为 ( )。 a} 辅 抑制 物 b} 什 阻 抑 物 《ec) 脱 阻 掉 物 (dd) 辅 激活 物 (e) 罚 化 
子 


. 色 氨 酸 生物 合成 操纵 子 的 畏 阻 抑 物 是 一 个 ( )。 (a) 蛋白质 多糖”(O)tRNA 


(由 色 氨 酸 (eyYcAMP 


.〔 ) 是 色 氨 酸 调 节 蛋 白质 的 效应 物 。(a) 蛋 白质” (b) 多 糖 (ec)IRNA () 色 氨 酸 


(eycANP 


. 久 氮 酸 生 物 合成 操纵 子 的 前 导 区 域 (1rpi) 编 码 RNA ,该 RNA 的 功能 是 该 操纵 子 的 ( )。 


{a) 辅 阻 抑 物 (b) 全 阻 抑 物 {ec} 脱 阻 掉 物 (d) 辅 激活 物 Ce} 弱 化 子 


. 色 氨 酸 操 纵 子 的 弱化 作用 可 发 生 ( )，。 (a) 如 果 色 氨 酸 和 所 有 其 他 的 氨基 酸 过 量 存 在 


(b 如 果 前 导 肽 的 合成 没有 被 起 始 “c? 如 果 前 导 肽 已 被 合成 (d} 如 果 不 存 在 和 蛋氨酸 
或 N - 甲 酰 重 氨 酸 《e 上述 全 部 

如 果 前 导 区 域 CerpL) 和 调节 和 蛋白质 (trpR) 被 删除 , 色 氨 酸 生 物 合 成 操纵 子 将 ( )。 
(a) 被 恒定 地 表达 ”tb) 被 最 大 限度 弱化 ”lc} 不 被 转录 (由 被 辅 阻 抑 物 所 抑制 (Ce) 上 
述 均 不 存在 


. 首先 代谢 一 个 精 所 形成 的 生长 动力 学 被 称 为 ( )。 (a 指数 生长 《〈b) 二 相生 长 


(c) 双 峰 生长 〈d) 趋 化 性 〈e) 自 养 作用 


是 非 题 ”正确 的 答案 写 “T” ,错误 的 答案 写 “F”。 


下 


= 


， 真 核 生物 中 RNA 复制 的 起 始 需 要 转录 激活 物 , 如 Fos 和 Jun。 

.信和 号 受 体 蛋 白质 由 一 个 RNA(CsrpRNA) 和 许多 蛋白 质 构 成 。 

. 磷酸 化 是 基因 印记 的 一 个 重要 机 制 。 

， 如 果 一 个 基因 在 上 肉 性 中 而 不 在 雄性 中 被 标 以 “印记 ”, 该 印记 基因 可 在 雄性 中 表达 。 

， 当 与 其 相应 的 激素 结合 ,类 固 醇 激素 受 体 可 作为 转录 激活 物 而 起 作用 。 

.大 多 数 前 mRNA 通过 加 上 一 个 5 多 聚 A 尾巴 和 一 个 3' 幅 子 而 被 修饰 。 

.前 mRNA 中 的 外 有 显 子 可 以 许多 不 户 的 方式 被 拼接 在 一 起 ,因此 ,可 由 一 个 单个 基因 产生 许 





铬 不同 mRNA。 


. 结构 基因 的 另外 专业 术语 是 弱化 于 。 


9， 当 大 量 的 基因 被 转录 为 一 个 mRNA ,该 mRNA 被 称 为 多 聚 体 。 


10. 
11. 


12, 


13. 
14. 


分 解 代 谢 抑 制 碱 少 细胞 内 cAMP 水 平 并 抑制 乳糖 通 透 酶 。 

EL( 酶 吕 的 非 磷酸 化 形式 ) 不 激活 腺 并 酸 环 化 酶 ; 腺 茸 酸 环 化 酶 企 化 由 ATP 合成 cAMP 
的 过 程 。 

存在 于 前 导 肽 前 端的 至 少 4 个 氨基 酸 中 的 任何 一 个 的 缺乏 将 导致 色 氨 酸 操 纵 子 的 弱化 ， 
甚至 , 眼 制 色 氨 酸 的 时 候 也 是 如 此 。 

转录 激活 物 (TA) 与 距 启 动 子 区 域 数 百 个 碱 基 对 的 增强 子 结合 。 

辅 激活 物 与 RNA 聚合 酶 结合 并 协助 它们 与 正确 的 启动 子 区 域 结合 。 


15 一 46、 乳糖 调 节操 纵 子 和 野牛 型 细胞 的 乳糖 分 解 代谢 物 操纵 子 的 符号 为 开 卫 OV ZY 





A1 。 右 上 角 的 加 号 表示 ,该 调 以 位 点 或 结构 基因 的 功能 正常 。 右 上 角 的 减 号 表示 :该 调 
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控 位 点 或 结构 基因 有 而 陷 或 丢失 。 其 他 的 符号 ,如 :三 ,2 “,O ,已 在 课文 中 进行 了 
解释 。 带 有 和 斜 线 的 基 亲 型 ,如 :了 PHOFHZFHY+A- PHOrZY+A+ ,表示 其 为 部 分 二 倍 
体 细 胞 在 下 列表 中 每 个 问题 的 题 导 , 指 出 是 否 是 8- 半 乳糖 车 酶 (8- gal) 和 通 透 酶 为 所 
列 的 基因 型 中 所 制造 。 注 意 :在 某 些 情况 下 诱导 物 不 存在 , 而 在 另外 的 情况 下 却 是 存在 
的 。 如 果 该 重 白 质 被 制造 ,以 工 标记 ;如 果 不 被 制造 则 以 下 标记 。 














诱导 物 不 存在 屯 精 仔 在 
基因 型 - -一 一 -一 一 一 一 一 一 
F- gal 通 透 租 B-gal 通 透 甫 

六 PrO-Z-Y-4- 15 16 17 18 
PP-O- ZY A 19 2 21 22 
1P-O- ZrY A! 23 24 25 26 
PP OZ2-Y-A- 27 28 29 30 
1 POZA 31 32 33 34 
PPrOr ZY AT P- OZ Yr 

4 35 36 37 38 
TP-O-Z-Y-A- -PO ZHY+A+ a9 40 41 42 
PO A TP+Ot ZrY-A- 413 入 5 46 


47~ 妈 ,人 -阿拉 伯 和 糖 调节 操纵 子 和 志 -阿拉 伯 糖 分 解 代谢 物 操纵 子 的 符号 为 OIC P+Or 
CRP*I*+P* Br'A*D’。 和 右上 角 的 加 号 表示 ;该 测控 位 点 或 结构 基因 的 功能 正常 。 右 上 角 
的 减 号 表示 :该 调控 位 点 或 结构 基因 有 缺陷 或 丢失 。 其 他 的 符号 ,如 ;P,C ,已 在 课文 中 
进行 了 解释。 基因 型 O! C- P+Ot CRP+ I+ P+ B+ A+D'1/O!C! P+O+CRP+I+ PP: B- 
A1 DT ,表示 其 为 部 分 二 倍 体 细胞 。 指 由 是 否 异 构 酶 和 激酶 为 下 列 的 基因 型 中 所 制造 。 
注意 ,在 某 些 情况 下 诱导 物 不 存在 ,而 在 另外 的 情况 下 却 是 存在 的 。 如 果 该 酶 被 制造 ,以 
T 标 记 ; 如 果 不 被 制造 则 以 下 标记 。 











县 因 则 诱导 物 不 存在 诱 溯 物 存在 
异 构 酝 激酶 中 构 酶 激酶 

OC+PTON CRPT I P- B+A+D™ 47 48 49 50 
OC POCOCRP I*P+H- A-D+ 51 52 53 计 
DGCP-OTCRP- 产 忆 + 有 -AP 55 56 57 38 
OO PTOFUCRP!IT PH AtD:, 9 60 61 这 
OCP OCRP- TPH- AD- 

OC POCRP+I~ P+B- A+D™/ 63 64 65 66 


OC POCTRP-I PBtA-D 


匹配 题 下 列 每 个 配套 组 中 ,并 不 是 旦 栏 中 的 每 一 个 术语 都 可 与 A 栏 中 标号 的 描述 相配 。 而 
且 一 个 术语 可 应 用 于 一 个 以 上 的 描述 。 














各 栏 B 栏 
1. 合成 前 mRNA 的 旺 A. RNA 聚 台 酶 
2， 合 成 snRNA 的 酶 B，RNA 聚合 酶 I 
3. 台 成 45S rRNA 的 酶 C，RNA 聚合 酶 耳 
4， 合 成 srpRNA 的 了 酶 D，RNA 聚合 酶 人 
s. 合成 5S rRNA 的 酶 
56， 全 成 tRNA 的 酶 

态 栏 B 栏 


7，RNA 聚合 酶 结合 的 DNA 序列 A、 操 纵 基 因 位 点 
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8. 5 因子 结合 的 DNA 序列 B， 启 动 子 位 点 
9. 编码 贷 白 质 的 DNA 序列 C， 前导 区 域 
10. 抑制 物 结合 的 DNA 序列 D.， 结构 基因 
11. 激活 物 结合 的 DNA 序列 E， 上 述 均 没 有 


术语 除非 特殊 指明 ,每 个 管 案 为 一 个 词 。 


,与 TATA 框 结合 的 蛋白 质 。( 三 个 词 ) 

,与 TBP 和 RNA 聚合 酶 结合 的 转录 起 始 所 必需 的 恒 白质。( 两 个 词 ) 

.有 距 启 动 子 数 百 到 数 千 碱 基 对 的 调控 位 点 。( 一 或 岗 个 词 ) 

.含有 编码 45S rRNA 基因 的 染色 体 上 的 一 个 区 域 。{ 三 个 词 ) 

.细胞核 中 的 一 个 结构 (由 rDNA、rRNA 和 蛋白 质 构成 ) ,在 此 核糖 体 的 亚 单 位 (40S 和 60S) 
开始 装配 。 

6， 用 于 描述 将 转录 激活 物 和 转录 因子 连接 的 重 白 质 术 语 。 

7. RNA 分 子 , 包 括 初 级 转录 物 ,部 分 加 工 的 RNA .被 抛弃 的 内 例子 和 核 内 小 RNA。{ 三 个 
词 ) 

8， 位 于 基因 之 间 的 DNA。( 两 个 词 } 

9. 位 于 基因 之 内 不 被 用 于 编码 产物 的 DNA。( 两 个 词 ) 

10. 将 外 显 子 拼接 在 一 起 的 酶 复合 物 。 

11. 合 有 核 内 小 RNA(snRNA}Ul1.U2、U4.US5 和 U6( 作 为 结构 成 分 } 的 蛋白 质 复 合 物 。( 丙 

个 词 ) 

12. 一 个 化 合 物 , 当 其 被 水 解 时 可 将 葡萄 糖 磷酸 化 ,并 使 其 可 被 磷酸 转移 酶 系统 运输 。 

13. 当 蓟 萄 糖 被 磷 杉 半 移 酶 系统 运输 以 及 乳糖 通 透 醇 被 损 制 时 的 醇 下 (EL } 的 克 表 化 状态 。 

14， 描 述 操 纵 子 、 启 动 子 .弱化 子 和 终止 子 的 术语 。5 两 个 词 ) 

15. 一 个 单元 , 它 合 有 一 个 或 多 个 结构 基因 ,这 些 结构 基因 是 在 一 个 或 多 个 调控 位 点 控制 之 

下 ,这 些 控 制 位 点 中 的 一 个 必须 是 一 个 启动 子 。 
16. 葡萄 糖 盔 栅 转移 酶 系统 的 酶 , 它 滞 活 磷酸 酶 并 直接 将 葡萄 糖 磺 琴 化 ， 
17. 首先 完全 代谢 一 个 糖 所 形成 的 生长 动力 学 。( 两 个 词 } 


答 案 


th 了 岗 k 





选择 题 
le2Zd 3e cc Sate Tb Sd Sd liocC ld te 13 a 14. 
c 15.a le 17d 1l8.a td 20.¢c 21,d 22,d 23, 6 24.€ 25, 4 26.5 


是 非 是 


1. T 2T 3. F( 甲 基 化 ) 4 F( 印 记 的 基因 在 任何 性 别 中 均 不 能 表达 ) 5. TT 6. F(5 
帽子 和 3' 多 聚 A 尾 巴 ) 7 T 8. F( 顺 反 子 ) 9. F( 凶 顺 反 子 ) 10. T 1 了 T 12.T 
13. FTA 在 启动 子 区 域 中 的 结合 位 点 ) 14.F( 铺 激活 物 不 协助 RNA 聚合 酶 与 启动 子 区 域 
结合 。 这 是 转录 因子 的 功能 。 辅 激活 物 将 TF 和 TA 连接 并 激活 基础 水 平 以 上 的 转录 ) 15. 
F 16FI7.T 18.T 19.F 20.F 21F 22.F 23T 24.T 25.T 26.T 
27.F 28F WF MF 3LT 3T 333THAT 3T 36T 37T 38. 
T 3.F 0.F 1.F 42F 43.F 44F 4$,F 46F .FF 48.F 49.T7T 
50. T sl F SF 53F S54F 5$T 56.T $7.T S58.T 59,F 60.F 6. 
工 #62, T 63,F 64, FF 的 下 6.F 
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匹配 题 


18382C34A44CS5B6C7B8B 9D 10A 1 EC 一 个 激活 物 可 与 
起 始 子 位 点 ,转录 因子 结合 位 点 ,或 增强 子 位 点 结合 ) 


术语 


1. TATA 结合 重 白质 2. 转录 因子 3. 增强 子 位 点 的 增强 子 4 核 仁 组 织 区 域 5. 核 仁 
6. 辅 调节 子 和 畏 激 活 物 7， 不 均一 核 RNA(hnRNA) 8 间隔 DNA 9 内 舍 子 DNA 
10. 前 接 体 ”11、 核 粮 核 蛋白 颗粒 (RNP) 12，PEP( 磷 酸 燃 醇 式 丙酮 酸 ) 13， 非 磷酸 化 的 

14, 调控 位 点 ”15. 操纵 子 16. 酶 上 17. 二 次 生长 (或 双 峰 生长 ) 





在 前 几 章 中 ,已 简单 介绍 了 转录 过 程 (通过 该 过 程 所 有 的 RNA 分 子 被 生成 )。 该 章 将 讨 
论 翻译 过 程 ;: 在 这 个 翻译 过 程 中 ,各 种 RNA 和 其 他 分 子 在 蛋白 质 的 全 成 过 程 中 相互 作用 。 在 
解释 遗传 密码 之 后 ,将 首先 讨论 原核 生物 中 的 翻译 过 程 ,然后 讨 沦 真 核 生物 中 的 翻 详 过 程 。 我 
们 认定 读者 对 于 第 2 章 中 涉及 的 核酸 和 和 蛋白 质 结 构 方面 的 知识 已 有 了 一 定 的 了 解 。 


遗传 密码 


5. 1 在 遗传 密码 的 性 质 被 阐明 之 前 ,已 有 假说 认为 最 简单 的 密码 将 是 三 联 体 密 
码 。 这 个 假说 的 理论 基础 是 什么 4 


已 知 每 个 核 戎 酸 具 有 四 类 碱 基 (A.U.,G.C) 中 的 一 个 ,并 且 在 核糖 体 上 合成 的 生物 蛋白 质 
中 有 20 种 氨基 酸 ; 因 而 ,最 简单 的 遗传 密码 将 是 核 戎 酸 的 三 联 体 ,在 DNA 中 三 个 相 令 的 核 
苷 酸 一 组 被 转录 为 三 个 互补 的 RNA 核 背 酸 , 继 而 ,RNA 被 翻译 成 一 条 多肽 链 中 的 一 个 氨基 
酸 。 -个 单 体 密码 (一 个 核 昔 酸 对 应 一 个 氨基 酸 ) 可 编码 四 个 氨基 酸 。 一 个 一 联 体 密 码 ( 两 个 
核 芳 酸 对 应 一 个 质 基 酸 ) 可 有 4x4 = 16 个 组 合 , 九 可 编码 16 个 氨基 酸 。 然 而 ,一 个 三 联 体 窗 
码 厅 有 64 个 组 合 , 远 远 多 于 需要 编码 的 氨基 酸 数量 (20 种 )。 后 续 的 实验 证 明 ,遗传 密码 确实 
是 三 联 体 密码 ,而且 ,64 个 可 能 的 三 联 体 密码 中 的 81 个 可 编码 各 种 氮 基 肖 。 每 个 密码 三 联 体 
被 称 为 一 个 密码 子 (codon)。 然 而 ;由 于 蛋白 质 的 合成 是 以 taRNA 为 模板 而 不 是 以 DNA 为 
模板 ,因此 ,密码 子 表 常 以 mRNA 三 联 体 以 及 它们 所 代表 的 相应 氨基 琶 来 列表 显示 ( 表 5. 1)。 
在 表 5. 1 中 每 个 mRNA 密码 子 习 惯 上 将 5 核 芹 酸 写 在 左 俩 而 3 核 芽 酸 写 在 右 侧 ,这 是 由 于 归 
白质 的 合成 起 始 于 mRNA 的 5 末端 并 且 其 行进 的 方向 是 3 末端 。mRNA 的 5 末端 编码 多 肽 
链 的 自由 氨基 末端 ,而 mRNA 的 3 末端 编码 多 肽 链 的 自由 羧基 末 闪 ( 见 问 题 2. 297。 在 细菌 
中 理想 状态 下 ,翻译 的 速度 为 每 秒 20~-40 个 氨基 酸 。 


5.2 密码 简 并 的 意义 是 什么 ?9 密码 简 并 与 突变 的 表达 有 何 关系 ? 


密码 是 高 度 简 并 的 (degenerate) ,致使 一 个 以 上 的 密码 子 编码 同一 个 氨基 酸 。 和 蛋氨酸 和 
色 氮 酸 分 别 只 被 一 个 密码 子 所 编码 。 一 个 mRNA 分 子 的 靠 5 末端 的 密码 子 5 AUG 3 是 通用 
的 起 始 密码 子 (start codon) ;该 密码 子 将 蛋氨酸 置 于 所 有 新 生 真 核 多 肽 链 的 起 始 部 位 (氨基 林 
端 ) 。 某 些 氨 枯 酸 , 如 : 苯 丙 氨 酸 和 组 但 酸 ,各 往 被 两 个 密码 子 所 编码 。 蜡 亮 氨 酸 有 三 个 密 砚 
子 , 睛 氨 酸 有 四 个 密码 子 , 而 丝 揭 酸 有 六 个 密码 子 。 编 码 同 一 个 氨基 酸 不 同 的 密码 子 被 称 为 同 
义 密码 子 (synonymous) 。 由 于 密码 简 并 现象 ,在 一 个 基因 中 发 生 的 许多 变化 (突变 ) 并 不 影响 
该 基因 产物 的 毛 基 酸 组 成 。 这 样 的 变化 被 称 为 同 尖 突变 (samesense mnutaticon) 或 沉默 突变 
(silent mutation)。 宪 遗传 密码 中 的 大 多 数 简 并 发 生 在 密码 子 的 第 三 位 上 (3 末端 )。 在 
mRNA 密码 子 与 转运 RNA(IRNA) 分 子 中 的 反 密 码 子 的 所 补 碱 基 了 虑 对 ,对 密码 子 第 三 位 碱 基 
的 要 求 不 如 三 联 体 另 外 两 个 位 置 上 磊 基 严格 。 例 如 :再 所 酸 ,其 mRNA 密码 子 中 的 前 两 个 碱 
基 (GC) 可 完成 该 氨基 酸 的 编码 ;在 三 联 体 密码 子 的 第 三 位 上 可 以 是 四 种 核 车 酸 中 的 任何 一 - 
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种 . 如 果 一 个 密 色 子 的 前 两 个 核 童 酸 是 UU, 而 第 三 个 碱 基 木 论 是 U 或 是 C( 喀 喧 碱 基 ) 均 编 
码 苯 丙 氨 酸 ,而 不 论 第 三 个 碱 基 是 A 或 是 G( 叮 吟 碱 基 ) 均 编码 亮 氨 酸 。 这 种 现象 你 为 搜 动 
Cwobble) ;在 多 数 情况 下 , 它 允 许 同 -一 个 tRNA 识别 一 个 以 上 的 mRNA 密码 子 。 


5.3” 非 编 码 的 三 联 体 具有 什么 功能 9 


有 三 个 密码 子 不 被 任何 tRNA 识别 :UAA.UAG 和 UGA。 它 们 被 称 为 无 光 密 码 子 {non- 
sense codon) 或 终止 密码 子 (termination codon) ,这 是 由 于 它们 像 一 个 句子 末尾 的 句号 那样 起 
作用 , 即 它们 提供 一 些 蛋 白质 合成 应 在 该 位 点 终止 的 信号 。 然 后 ,完整 的 多 肽 链 从 其 问 源 tRR- 


NA 和 核糖 体 被 释放 出 来 去 执行 其 功能 。 男 外 61 个 密码 子 是 有 义 密码 子 , 它 们 编码 相应 的 氮 


基 酸 。 
5.4 ”遗传 密码 是 通用 的 吗 ? 


遗传 密码 (相应 的 mRNA 密码 子 示 于 表 5. 1 中 ) ,开始 被 认为 可 应 用 于 所 有 原核 生物 和 真 
核 生 物 的 基因 ， 旱 期 ,人们 认为 遗传 密码 是 通用 密码 。 然 而 , 后 来 在 基 些 有 机 体 的 线粒体 
DNA 中 发 现 了 一 些 例外 。 例 如 ,在 杖 母线 粒 体 中 ,CUA 密码 代表 苏 氨 酸 而 不 是 亮 氨 酸 ,和 而 在 
哺乳 动物 线粒体 中 ,AUA 编码 蛋氨酸 而 不 是 异 亮 氨 酸 。 
表 5.1 密码 子 (以 mRNA 三 联 体 表示 ) 




















UGA 无 意义 
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注 :! 氨 基 酸 的 三 个 字 世 符号 ,名 称 及 一 个 字母 符号 ( 圆 括 弧 中 ) 如 下 ;ala= 两 氨 酸 (A) ,arg 二 精 毛 酸 'RR).asn 二 无 冬 栈 胺 
(NN) .asp 二 大 冬 氨 酰 (1) ,cys 二 半 胱 气 酸 (CC} ,glu== 兴 这 酸 (EE} ,gn 二 谷 氨 醉 胺 (QQ) ,giy 一 甘氨酸 (0) ,his 二 组 氮 酸 (H} ne 二 
异 党 氮 酸 (TD) ,Jeu 二 亮 气 酸 (L) ,Ilys 一 赖 氮 通 (K),met 二 虱 氢 酸 CMD , phe 一 芋 丙 氮 酸 ‘F) ,pro 二 月 氨 酸 {P) .ser 一 经 氨 枝 (S)， 
thr 二 苏 氮 瞬 (T) ,trp 二 色 匆 本 CW), tyr 一 栈 氮 本 iY) ,val 二 颌 握 蚤 CV)。( 摘 自 Schautn's Qothne of Theory and Problems of 
enetiess Third Edition, 1931. by W. D. Stansfield, NicGraw-Hill, Ine, } 


5.5 遗传 密码 是 如 何 解密 的 ?9 


在 20 世纪 60 年 代 早 期 ,由 M, W. Nirenberg 和 J. H. Matthei 首次 对 遗传 密码 进行 了 解 
释 。 他 们 使 用 了 一 -个 细菌 的 无 细胞 系统 (cell-free system) ,该 系统 含有 所 有 蛋白 质 合 成 所 必 
需 的 装置 (tRNA .核糖 体 .氨基 酸 .ATP 和 GTP 等 等 ) ,但 不 含有 完整 的 细胞 和 mRNA 分 子 。 
使 用 聚 核 痛 酸 磷 酸化 酸 (polynucleotide phosphoryiase)( 该 酶 可 随机 地 将 核 粳 核 背 酸 单 体 连 
接 在 一 起 ,并 日 不 需要 模板 ) ,他 们 可 制造 人 mRNA 分 子 。 首 先 他 们 合成 了 只 含有 一 类 核糖 
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核 甘酸 的 同 聚 体 (homopolymer)。 例 妞 ,将 只 由 尿 喀 啶 单 体 构成 的 信人 土 mRNA( 豪 CD) 加 到 该 
无 细胞 系统 ,结果 产 牛 了 不 同 长 度 的 全 部 由 某 西 氨 酸 构成 的 多 肽 链 。 这 提示 U 的 密码 某 些 序 
列 纺 码 该 氮 基 酸 ; 后 来 证 明 它 是 二 联 体 密码 子 UUU。 同 样 , 人工 辣 率 体 的 聚 C 编码 月 氨 榨 ， 
聚 A 编 公 赖 氨 酸 ,而 案 G 编码 甘氨酸 。 


5.6 大 多 数 的 遗传 密码 是 如 何 解密 的 ? 


在 另外 的 实验 室 中 ,了 H. G. Khorana 开始 合 上 成田 交替 的 核糖 核 萌 酸 (…ACACACACAC.…) 构 
成 mRNA 杂 聚 体 ,并 发 现 它们 编码 由 苏 氮 酸 和 组 氨 酸 残 基 交 替 构 成 多 上 肘 链 。 由 平 在 无 细胞 系 
统 的 人 工 mRNA .上 的 蛋白 质 合成 不 能 识别 在 哪里 开始 翻译 ,因此 ,就 不 能 知道 ACA 或 CAC 
密码 子 是 编码 哪个 氨基 酸 的 ; 而且, 与 在 天 然 细 菌 mRNA( 拥 有 特异 的 核糖 体 结合 位 点 ) 相 比 
较 , 在 人 工 mRNA 上 的 翻译 进行 得 非常 慢 。 为 了 解决 这 个 问题 ,由 重复 序列 AAC(…AA- 
CAACAACAAC…) 构 成 的 mRNA 被 合成 并 被 引 人 无 细胞 系统 。 结 果 形 成 三 类 同 聚 体 多 肽 
链 :全 为 大 冬 谋 胺 ,全 为 苏 氨 酸 和 全 为 谷 氮 酰 胺 的 多 肤 链 。 这 些 mRNA 可 用 三 种 可 能 的 阅读 
框 (reading frame)AAC、ACA 和 CAA 中 的 任何 一 种 炉 阅 读 。 在 由 交替 的 核 苦 酸 A 和 C 构成 
的 mRNAC…ACACAC-…) 与 由 重复 AAC 三 联 体 构成 的 mRNA(…AACAACAAC.…) 之 间 共 
局 的 密码 子 只 有 A(A, 并 且 ,在 它们 多 肘 产 物 中 共有 的 氮 基 酸 仅 为 苏 氮 酸 , 因 此, 苏 氨 酸 的 密 
码 子 就 应 该 是 ACA。 通 过 这 种 分 析 方 法 可 把 大 多 数 的 遗传 密 代 解 开 ， 


5. 7 ”其 他 的 遗传 密码 是 如 何 解 并 的 ? 


其 他 未 朋 密 码 子 是 通过 核 烽 体 结合 实验 而 被 解 开 。 当 时 已 发 现 , 所 有 的 人 工 RNA 二 联 
体 (除了 那些 终止 密码 子 序列 ) 都 可 与 其 各 自 的 :RNA -氨基 酸 复合 物 中 的 反 密 码 子 区 域 形成 
配对 :然后 ,这 些 复 合 物 与 核糖 体 结合 。 有 20 个 不 同 的 系统 被 分 析 。 每 个 系统 含有 一 个 具有 
放射 活性 的 不 同 的 氨基 酸 ; 而 其 他 19 种 氨基 酸 未 被 标记 。 当 这 些 复合 物 被 贷 倒 在 硝酸 纤维 素 
膜 上 .只 有 核糖 体 (其 结合 或 不 结合 了 RNA) 与 滤 膜 吸附 ;所 有 的 自由 tRNA( 结 合 或 不 结合 其 
同 源 氮 基 酸 )、 自 由 的 人 工 mRNA 三 核 背 酸 和 自由 的 氨基 酸 均 通 过 这 个 滤 膜 。 产 生 了 放射 活 
性 滤 膜 的 那个 系统 可 以 显示 出 :哪个 氮 基 酸 可 被 实验 中 所 使 用 的 mRNA 三 联 体 来 编码 。 


原核 生物 中 的 翻译 


在 讨论 翻译 过 程 之 前 ,我 们 必须 了 解 几 个 事实 。 核 糖 体 含有 两 个 :RNA 分 子 结合 的 位 
点 : 质 栈 基 位 (aminoacyl site,A 位 ) ,再 此 每 个 tRNA 分 子 先 与 之 结合 ; 肽 基 位 (peptidyl site,P 
位 >, 在 此 有 -个 带 有 正在 生长 史 肽 链 的 tRNA 分 子 。 细 菌 核糖 体 具有 两 个 主要 的 亚 单 位 ;一 
个 可 供 mRNA 和 tRNA 结合 的 30S 亚 单 位 ,以 及 一 个 也 可 与 广 NA 结合 的 50S 亚 单位 。 每 
个 tRNA 分子 可 在 一 个 酶 的 作用 下 加 上 人 负载 (loaded), 即 该 酶 可 使 个 特异 的 氨基 酸 与 其 相 
应 的 tRNA 结合 。 每 个 tRNA 分 子 具 有 一 个 含有 核糖 核 霸 酸 三 联 体 ( 被 称 为 反 密码 子 } 的 环 
状 结构 ( 见 问题 2. 60), 该 反 密码 子 可 与 mRNA 中 相应 的 三 联 体 密码 子 形 成 碱 基 配 对 。 


5.8 在 原核 生物 和 真 核 生物 中 翻译 过 程 有 三 个 主要 的 阶段 :起 始 . 延 伟 和 终止 。 
在 细菌 中 翻译 的 起 始 阶段 发 生 了 什么 ?9 

原核 生物 的 翻译 是 在 mRNA 蛋氨酸 密码 子 5'- AUG ~ 3 开始 的 ,并 有 一 些 起 始 因子 ( 蛋 
白质 ) 的 协助 (图 5- 1)。 负 载 了 氨基 酸 即 N - 甲 酰 蛋 氨 酸 的 tRNACIRNARe 与 30S-mRNA 
复合 物 结合 。 该 tRNA 的 反 密 码 子 3- UAC - 5 与 mRNA 中 的 互补 密码 子 5'- AUG - 3 配 
对 (以 反 平 行 方式 ; 见 问题 2. 25) 。 接 下 来 ,一 个 50S 核糖 体 亚 单位 与 30S-mRNA-IRNAPe 结 
合 形成 一 个 完整 的 70S 的 起 始 复合 物 (initiation complex) 。 该 tRNA 最 后 进入 核糖 体 的 P 
位 。 这 就 完成 了 翻译 的 起 始 阶段 。 核 糖 体 就 像 -个 钓 钧 在 翻译 过 程 中 维持 着 所 有 反应 物 的 适 
当 排列 。 
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图 5-1 蛋 自 质 合成 图 示 。 在 细菌 中 , N -四 酰 和 蛋氨酸 (fMerb) 局 趟 所 有 的 多 肽 链 的 合成 ,而 在 走 核 生物 中 
为 重 短 柄 【Met)。 (摘自 Shaum's Dutline of Theory and Problems of Crenetics. Third Edition， 
W. D, Stansfield, Metyraw-Hil}l, 1991.» 


5.9 ”细菌 中 翻译 的 延伸 阶段 发 生 了 什么 ? 


当 第 二 个 活化 的 tRNA( 例 如 一 个 负载 了 苏 氨 酸 的 tRNA 分 子 ) 进 入 A 位 (还 是 通过 特异 
的 密码 子 - 反 密 码 子 碱 基 配 对 ?时 ,翻译 的 延 伟 阶段 在 - :类 被 称 为 延伸 因子 (eliongation factor) 
的 蛋白 质 协 助 下 开始 进行 。 这 使 得 N -和 甲 酰 和 蛋氨酸 和 苏 氨 酸 相互 佬 近 致 使 在 它们 之 间 能 够 形 
成 一 个 肽 键 ;该 肽 键 的 形成 是 由 被 称 为 肽 酰 转移 酶 (peptidyl transferase) 的 核糖 体 成 分 所 催化 
的 。 将 N -甲酸 蛋氨酸 固定 于 其 RNA 的 3 末 蹦 的 氨 酰 键 发 后 断裂 ,与 此 同时 形成 肽 键 ， 然 
后 ,种 载 "的 tRNAS“ 离 开 忆 位 (通常 与 另外 的 N_ 甲 酰 重 氨 酸 再 发 和 反应)。mRNA 在 核糖 
体 上 移动 {translocate)( 移 位 ) 三 个 核 昔 酸 的 距离 。 一 个 新 的 打开 的 密码 子 现在 位 于 入 位 上 ， 
奉 fMet-ThrtRNAT (二 肽 复 台 物 ) 在 了 位 。 第 三 个 tRNA( 如 负载 了 某 丙 氨 酸 的 tRNA) 进入 
态 位 ;在 第 2 个 氨基 瞬 ( 苏 氨 酸 } 和 第 3 个 氨基 酸 ( 共 两 氨 酸 ) 之 间 形 成 一 个 肽 键 ; 第 2 个 印 载 的 
tRNA 离开 卫 位 ;mRNA 在 核 精 体 上 移 位 使 下 一 个 密码 子 ( 如 精 氨 酸 ?位 于 从 位 ;同时 将 负 
载 fMct-Thr-Phe 的 tRNA 三 肘 复 合 物 ) 由 A 位 转 到 了 位。 这 个 过 程 不 断 重 复 直 到 在 A 位 
上 遇 到 终止 密码 子 。 - 


5. 10 ”在 细菌 中 如 何 终止 翻译 9 


翻译 的 终止 阶段 ( 见 问 题 5.46) 发 生 于 该 系统 到 达 一 个 或 多 个 mRNA 终止 密码 子 
(CUAA.UAG 和 UGA) 的 时 候 。 在 该 位 点 上 ,在 被 称 为 释放 因子 (release factor) 的 蛋白 质 的 
协助 下 ,多 肽 链 从 tRNA 上 释放 出 来 ;在 核糖 体 离 解 成 30S 利 50S 亚 单位 的 问 时 ,mRNA 利 最 
后 一 个 tRNA 从 核糖 体 上 释放 出 来 。 
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转运 RNA(tRNA) 
5. 11 列 出 三 类 与 特异 tRNA 相互 作用 的 蛋白 质 并 说 明 它们 的 功能 。 
各 激活 氨基 酸 并 将 其 与 相应 的 tRNA 结合 的 酶 ;该 酶 被 称 为 氢 酰 tRNA 合成 酶 Caminoacy]- 
tRNA synthetase)。 克 问题 5. 12， 
外 在 它们 合成 过 程 中 ,对 tRNA 分 子 进行 剪 切 和 修饰 的 酶 类 ( 见 问题 5, 33) 。 
命 负载 的 :RNA 与 核糖 体 复合 物 结合 所 需 的 蛋白 质 ( 见 问题 5. 38)。 
5. 12 氨基 酸 如 何 被 活化 以 及 tRNA 如 何 被 装载 4 
每 个 tRNA 分 子 的 末端 均 为 CCA - 3 ,在 此 同 源 气 基 酸 将 与 其 末端 的 腺 嘎 叭 结合 。 氨 酰 
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图 5-2 氨基 酸 的 活化 和 tRNA 分 子 的 负载 由 相同 的 氨 栈 - tRNA 合成 藤 来 完成 。 氮 基 酸 可 结 
合 在 末端 腺 嗓 叭 的 2' 或 3' 羟 基 位 置 ,并 可 快速 地 在 这 两 个 位 置 间 转 换 。 
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tRNA 合成 酶 即 可 活化 氨基 酸 也 可 将 已 活化 的 氨基 酸 装载 或 转移 到 其 自己 的 RNA。 在 氨基 
酸 活 化 的 过 程 路 ,这 些 酶 催化 氨基 酸 腺 苷 酸 (amino acid sdenylate)(aA 一 AMP. 本 局 中 用 六 六 
指 代 氨 基 酸 ) 的 形成 。 氨 基 酸 羧基 与 其 tRNA 的 末端 腺 霸 酸 (AMP) 形 成 高 能 (~…) 氨 酸 键 
(aminoacyl bond) 所 备 的 自由 能 来 香 ATP 中 焦 娩 酸 键 (P 一 P) 的 裂解 。 

在 一 个 tRNA 分 子 加 载 的 过 程 中 ,活化 的 氨基 酸 遂 这 其 闭 基 末端 可 与 其 (RNA 分 子 中 未 
端 腺 嗓 叭 的 2 或 3 畴 基 结 合 ,并 日 其 易于 从 一 个 位 置 转 到 另 一 个 位 置 ( 刻 图 3 -2 所 示 )。 然 
而 ,在 氨基 酸 被 转移 到 生长 的 多 肽 链 上 的 时 候 , 该 氨基 酸 必 须 被 腺 上 髓 酸化 在 3 位置 上 。 在 装 
载 过 程 结 来 时 ,该 合成 酶 和 AMP 将 被 释放 。 


5. 13 在 每 个 (可 识别 不 同 配 体 的 )tRNA 合成 酶 结合 位 点 上 的 底 物 是 什么 ? 


配 体 (igand) 是 可 与 一 个 给 定 结 愉 的 互补 位 置 结合 的 任何 分 子 ,- 在 每 个 tRNA 合成 酶 分 
子 上 至 少 在 在 三 种 不 同 配 体 结合 位 点 :ATP 结合 位 点 、 互 补 ( 同 源 } 氨 基 酸 和 其 同 源 tRNA 分 
于 结合 做 点 。 


5. 14 ”用 于 肽 键 形成 的 能 源 是 什么 ? 
氨基 酸 ~ 一 IRNA 键 ( 氮 酸 键 ) 中 的 能 量 可 用 于 形成 能 量 较 底 的 肽 键 。 
5. 15 翻译 过 程 需 要 多 少 不 同 种 类 的 tRNA 分 子 ? 


由 于 在 核糖 体 上 合成 的 沁 白 质 中 有 20 中 氨基 酸 ,因此 ,至 少 必须 有 20 中 不 同 种 类 的 
tRNA 分 子 。64 个 可 能 的 mRNA 密码 子 中 有 6] 个 是 有 意义 的 ( 即 编码 氨基 酸 )。 因 为 密码 子 
第 3 位 的 摆动 现象 ,所 以 并 不 需要 61 种 tRNA 分 子 ， 不 同 物种 之 间 实 际 所 需 的 数量 也 是 不 同 
的 。 在 细菌 中 有 30 或 4 种 不 同 的 tRNA 分 子 ,而 在 动物 和 植物 细胞 中 有 50 种 。 

5. 16 翻译 过 程 需要 多 少 毛 酰 - tRNA 合成 酶 9 

装载 同一 氨基 酸 的 所 有 tRNA 被 称 为 向 工 受 体 (isoacceptor}。 与 同 义 密码 子 结合 的 所 有 
同 工 受 体 均 被 相同 的 氮 酰 - tRNA 合成 酶 所 活化 。 因 此 ,只 需要 20 种 合成 酶 。 

5. 17 氨 栈 -1RNA 合成 酶 在 结构 和 功能 方面 有 哪些 是 相似 的 ? 

尽管 所 有 的 合成 酶 部 执行 相同 的 功能 (它们 活化 氨基 酸 和 使 tRNA 加 载 ), 但 是 ,它们 在 
分 子 的 大 小 和 名 肢 亚 单 位 的 数量 等 方面 有 很 大 的 不 同 , 属 于 不 同类 型 的 看 白质 ， 
核糖 体 RNA(rRNA) 与 核糖 体 
5. 18 ”细菌 的 核糖 体 有 些 什么 特征 ?9 

了 每 个 细菌 核糖 体 的 分 子 质量 接近 3 下 万 道 尔 顿 。 

邻 两 个 土 要 的 亚 单 位 :大 的 是 506S; 小 的 是 305; 它 们 总 共 为 70S。 

二 在 细菌 中 rRNA 与 征 白 质 分 子 质量 的 比值 是 2 ; 1; 而 在 其 他 大 多 数 有 机 体 中 ,该 比值 为 1: 1。 

时 小 亚 单 位 一 般 合 有 21 个 不 同 的 重 白 质 , 每 个 只 有 一 个 找 册 ;大 亚 单 位 含有 34 个 三 白 
质 ,其 中 之 一 有 了 个 措 帆 。 

地 在 小 亚 单 位 中 存在 一 个 含有 1542 个 核 霸 酸 的 16S rRNA 分 子 ;在 大 亚 单 位 中 存在 一 个 
含有 2904 个 核 医 酸 的 23S rRNA 分 子 , 它 与 一 个 含有 120 个 核 甘酸 的 5S rRNA 分 子 结合 在 
一 起 。 


5. 19 ”在 细菌 中 rRNA 分 子 执行 什么 功能 ?9 


许多 rRNA 的 功能 还 洒 清 楚 ,但 下 列 是 清楚 的 ; 
人 D 小 亚 单 位 中 靠近 16S rRNA 3 末端 的 几 个 未 配对 碱 大 与 mRNA 上 5 端 起 始 密码 子 ( 起 








+ |]14 。 


分 了 和 细胞 生物 学 





始 密 码 子 的 上 游 ) 的 互补 碱 基 形 成 临时 的 氨 键 。 这 些 rRNA 位 点 由 共有 序列 3 AUUCCUC- 
CA -5° 构成。 实际 上 该 其 有 序列 在 所 有 的 细菌 种 类 中 前 是 相同 的 , 并且, 该 共有 序列 可 与 
mRNA 中 被 称 为 Shine-Dalgarno(SD) 序 列 (5 一 AGGAGGU - 3 7) 全 部 或 部 分 的 生 补 核 背 酸 序 
列 形成 碱 基 配 对 。 该 SD 序列 在 起 入 密 码 子 前 面 , 通 常 为 8 一 13 个 核 萌 酸 ， 

加 在 tRNA 与 核糖 体 最 初 的 结合 过 程 中 ,大 亚 单 位 中 核糖 体 RNA 可 与 不 同 tRNA 分 子 
其 些 恒 定 的 tRNA 序列 相互 作用 。 

二 天 亚 单位 和 小 亚 单位 中 rRNA 分 子 之 问 的 氨 键 形成 可 有 助 于 在 mRNA 分 子 翻 译 过 程 
中 将 这 些 王 单 位 保持 结合 状态 。 

四 茶 些 tRNA 碱 基 叫 与 小 RNA -和 蛋白质 复 合 物 ( 在 细 草 中 该 复合 物 指导 新 生 蛋 白质 到 达 
质 膜 ,或 在 真 核 生物 中 指导 新 生 蛋 白质 到 达 粗 而 内 质 网 ) 形 成 氨 键 。 


5. 20 ”1968 年 首次 证 明了 大 肠 杆 菌 核糖 体 小 亚 单位 可 自动 地 进行 自我 装配 。 这 
是 如 何 进行 的 ? 
在 体外 ,将 纯化 的 16S rRNA 分 子 和 纯化 的 30S 亚 单位 的 21 种 蛋白 质 混合 制备 成 颗粒 ， 


该 颗粒 在 体内 具有 让 常 的 功能 。 核 糖 体 的 某 些 蛋白 质 可 直接 与 rRNA 结合 。 其 他 的 在 它们 
能 与 复合 物 结合 之 前 , 则 需要 某 种 蛋白 质 亚 单位 先 与 其 结合 。 
5.21 细菌 中 ,rRNA 和 tRNA 合 在 一 起 在 细胞 所 有 RNA 中 占 的 比例 大 于 98%。 
大 名 数 细 菌 DNA 编码 蛋白 质 , 只 有 少 于 总 DNA 的 1% 的 DNA 编码 rRNA 和 
让 NA。 这 个 矛盾 的 意义 何在 9 
成 熟 IRNA 和 tRNA 要 比 mRNA 稳定 的 多 ,这 是 由 于 它们 具有 广泛 的 互补 区 域 ,这 些 开 
补 区 域 可 使 它们 在 整个 长 度 上 形成 链 内 的 互补 碱 基 对 。 这 样 的 双 链 区 域 较 少 被 核酸 酶 裂解 ; 
而 核酸 酶 易于 消化 整个 长 度 均 为 单 链 的 mRNA。 甸 外 ,在 任何 细胞 中 任何 给 定 的 时 间 , 只 有 
少量 的 编码 蛋白 质 的 基因 被 表达 。 在 快速 生长 的 细胞 中 ,rRNA 基因 充分 的 表达 。rDNA 的 
扩 增 已 在 问题 3. 10 中 进行 了 讨论 。 
5. 22 ”细菌 基因 的 所 有 转录 物 都 是 以 相同 的 方式 形成 的 吗 4 


所 有 RNA 都 号 由 RNA 聚合 酶 合成 的 。 虽 然 ,在 细菌 中 mRNA 转录 物 并 不 需要 被 修饰 
就 可 行使 其 功能 ,但 是 ,对 于 rRNA 和 tRNA 转录 物 , 必 须 将 较 大 的 前 体 分 子 (前 rRNA, 前 
RNA)? 通 过 酶 促 反 应 进行 腹 解 。 
5 23 ”细菌 的 rRNA 和 tRNA 转录 物 中 没有 rRNA 和 tRNA 功能 的 RNA 区 域名 称 
是 什么 ? 


RNA 前 体 分 子 的 5' 末 端的 可 降解 片段 称 为 先导 (eader) 区 域 ; 在 3 末端 被 去 掉 的 区 域 称 
为 尾随 (trailer) 区 域 ;在 这 些 区 域 之 间 的 非 功 能 RNA 片段 称 为 间隔 (spacer) 区域。 


5.24 ”所 有 rRNA 都 由 相同 前 体 分 子 形成 ,其 优点 是 什么 9 

由 于 每 个 细菌 核糖 体 都 含有 一 个 23S, 一 个 16S 和 一 个 5S rRNA 分 子 , 这 将 有 利于 确保 
这 三 个 分 子 以 相等 的 数量 合成 。 
5. 25 tRNA 由 相同 的 前 体 分 子 形成 的 优点 是 什么 4 

至 少 有 7 个 不 同 的 tRNA 被 容纳 在 一 个 共同 的 前 tRNA 转录 物 中 。 并 不 需要 等 量 和 的 疏 - 
NA ,因此 ,现在 还 不 清楚 为 什么 有 些 tRNA 形成 于 同一 转录 物 。 
5. 26 tRNA 是 如 何 从 其 前 体 分 子 形成 的 ? 

一 个 称 为 核糖 核酸 醇 P(ribonuclease P) (RNave DD) 的 限制 性 内 切 核 瞪 酶 在 前 tRNA 分 子 
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中 通过 一 个 靠近 每 个 TRNA 的 切口 移 走 35 一 钠 的 核 伟 酸 。 一 个 称 为 RNase D 的 核酸 外 切 酶 
前 掉 区 余 的 3 核 苷 酸 。 当 外 切 核酸 酶 到 达 千 个 1RNA 的 CCA 末端 时 是 什么 信号 使 其 停止 
的 .现在 述 不 清楚 ， 


5.27 ” RNase P 有 什么 特殊 的 地 方 ? 


该 酶 是 比较 特 妹 的 , 它 由 举 饭 质 和 RNA 通过 基价 键 连 结 形成 的 。RNA 分 子 含 有 377 个 核 
苷 酸 ;这 个 小 蛋白 质 的 相对 分 子 质量 约 为 20 9000。 在 生理 条 件 下 ,这 两 种 成 分 都 是 该 酶 活性 所 和 需 
要 的 。 热 而 ,在 含有 高 浓度 镁 离子 的 攻 生 理 缓冲 渡 中 ,单独 的 RNA 成 分 就 可 像 全 酶 (holoen- 
zyme) 那 样 以 几乎 相同 的 速度 进行 准确 的 裂解 ,而 月 本 身 并 不 被 降解 。 因 此 ,RNase P 的 RNA 成 
分 是 被 称 为 核 酶 (ribozyme}) 的 新 类 型 催化 分 子 。 在 生命 起 源 学 说 中 核 庆 的 意义 将 革 14 章 讨 沦 。 


5. 28 ”大肠 杆菌 中 有 多 少 遗 传 基因 座 编 码 tRNA 和 rRNA? 


细菌 染色 人 栖 上 通常 具有 一 个 或 西 个 特异 的 区 域 编码 30 一 4 个 不 同 的 前 tRNA 中 的 每 一 个 。 
在 大 肠 杆菌 中 ,? 个 复杂 的 基因 座 ( 每 个 含有 被 称 为 操纵 子 的 其 因 押 同 调控 的 位 点 ) 编 码 前 rRNA 
分 子 。 这 了 个 基因 座 的 核 背 酸 序 列 只 有 1 弛 的 不 同 。 这些 大 量 重 复 的 基因 座 是 适应 快速 的 细胞 
生长 而 形成 大 量 核 糖 体 RNA 分 子 所 需要 的 。 遵 传 重复 序列 在 真 核 生 物 各 种 DNA 序列 中 广泛 
的 存在 (特别 是 在 不 编码 重 掉 质 的 区 域 ) ,但 是 ,在 诛 核 生物 之 中 并 不 普遍 ,上 述 rRNA 足 一 个 慨 
端的 例子 。 一 些 前 rRNA 分 子 也 售 有 tRNA。 一 -个 或 两 个 tRNA 基因 位 于 16S 和 23S 之 间 的 间 
隔 中 ;在 邮 5S rRNA 较 下 的 尾随 区 域 中 ,有 零 个 .一 个 或 两 个 tRNA 分 子 (图 5- 3)。 
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图 5-3 大 肠 杆菌 前 RNA 分 子 (也 可 含有 一 个 或 多 个 前 tRNA 分 子 ) 的 一 个 例子 。R 即 核糖 核酸 酶 卫 
(及 于 } 初 鸭 加 工 的 位 点 。{ 摘 自 Watson.]. DD. ,et al.， Molecular Biology of the Gene, Fourth Edition, 
The Benjamin/Cummings Publishing Co. , lnc. , 1987,) 


5.29 大 肠 杆菌 中 如 何 从 初级 转录 物 获得 rRNA? 


位 于 16S.23S 和 5S rRNA 侧 愤 的 互补 核 背 酸 序 列 可 梧 rRNA 前 体形 成 双 链 区 域 ,该 区 
域 可 被 -个 叫做 核糖 核 醴 酶 古 Cribonuclease 于 .RNase 焉 ?的 内 切 核酸 酶 亲切 。 该 双 链 区 域 


" lib 。 
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构成 了 * 柄 和 环 结构 的 怖 。 每 个 环 含有 rRNA 三 种 分 子 质 量 类 型 中 的 一 种 。 某 些 核 糖 体 蛋 
白质 在 前 rRNA 被 完全 转录 之 前 就 与 其 结合 。RNase 及 裂解 产物 的 5 和 3 进一步 的 修剪 需 
此 核糖 体 蛋 白质 的 存在 。 因 此 ,前 rRNA 的 加 工 和 核糖 体 便 白质 的 装配 是 同时 发 生 的 。 


信使 RNA (mRNA) 
5.30 细菌 mRNA 的 大 小 显著 不 同 。tRNA 和 rRNA 是 否 也 有 这 种 现象 9 


细菌 tRNA 分 子 的 相对 分 子 质量 约 为 2. 5X 104;rRNA 大 小 有 三 种 (对 于 5S、16S 和 23S 
分 子 分别 为 4X10 ,5X10 和 5X100)。 与 TRNA 和 tRNA 比较 ,mRNA 分 子 在 分 子 质量 上 
变化 较 大 ,这 主要 源 于 两 个 因素 ;一 个 是 每 个 结构 基因 的 长 度 ,另外 一 个 是 结构 基因 中 编码 
mRNA 分 子 的 数量 ， 某 些 细菌 mRNA 是 单 顺 反 子 , 即 该 mRNA 分 子 全 有 一 个 单独 的 编码 一 
条 多 肽 链 的 结构 基因 。 然 而 ,许多 细菌 mRNA 是 多 顺 反 子 ( 食 有 两 个 或 多 个 编码 相同 数量 多 
肽 链 的 结构 基因 )。 


5.31 与 rRNA 和 tRNA 不同 ,细菌 mRNA 分 子 不 是 来 自 较 大 的 前 体 分 子 的 裂解 ， 
因此 ,并 没有 先导 ,间隔 和 尾随 片段 。mRNA 分 子 仿 有 不 被 翻译 为 蛋白 质 的 
先导 ,间隔 和 尾随 序列 吗 ? 

每 个 细菌 mRNA 的 5 末端 具有 一 个 非 翻 译 的 先导 区 域 。 沪 区 域 含有 SD 核 苷 酸 序 列 , 并 
作为 与 30S 核糖 体 亚 单位 中 16S rRNA 的 3 林山 结合 的 识别 位 点 。 每 个 mRNA 3 末端 含有 
一 个 非 翻 译 的 尾随 区 域 ,在 细 划 中 其 功能 尚 不 清楚 ;在 真 核 生物 中 该 尾 随 区 域 含有 酶 的 结合 位 
点 ,在 mRNA 离开 细胞 核 之 前 ,该 酶 可 将 一 个 多 聚 和 尾巴 加 到 mRNA 上 。 大 多 数 ( 如 果木 是 
全 部 ) 被 同一 细菌 mRNA 编码 的 多 肽 链 通常 与 同 -一 代谢 途径 有 关 ， 例 如 ,从 分 支 酸 合成 色 氨 
酸 所 需 的 5 个 酶 被 同一 多 顺 反 子 mRNA 中 核 背 酸 序 列 所 编码 :这 些 序列 中 的 每 个 序列 在 同一 
mRNA 中 被 非 编码 片段 (间隔 片段 ) 相 互 阶 高 。 

5. 32 ”假设 正在 合成 血红 恒 白 的 网 织 红细胞 (不 成 熟 红 细胞 ) 被 短暂 地 暴露 于 放 
射 性 标记 的 氨基 酸 中 , 并 立即 将 新 合成 的 (游离 的 ,未 与 核糖 体 结合 的 ) 血 
红 和 蛋白 链 进 行 快速 分 离 。 标 记 的 时 间 是 短 的 ,这 与 合成 一 条 完整 链 所 需 的 
时 间 有 关 。 把 这 些 链 的 片段 进行 分 析 , 并 发 现 从 氨基 未 端 到 着 基 示 端 存 在 
一 个 放射 活性 逐渐 增加 的 梯度 。 这 些 结果 说 明了 什么 ? 

在 短暂 地 暴露 于 放射 活性 的 氨基 酸 之 前 ,大 多 数 血红 蛋白 链 至 少 已 经 被 部 分 地 合成 了 。 
在 从 暴露 子 放 射 人 性 到 分 离 和 分 析 的 短暂 时 间 间 隔 中 ,只 有 较 少 的 链 开 始 合成 。 在 合成 的 链 凑 
基 末 端 发 现 较 多 的 放射 活性 说 明 :翻译 进程 是 从 这 些 多 肽 链 的 氨基 末端 到 羧基 林 端 。 


5. 33 为 什么 细菌 mRNA 翻译 起 始 密码 子 (AUG) 编 码 N - 甲 酰 蛋 氨 酸 ,而 内 部 的 
AUG 密码 子 编码 蛋 气 酸 ? 


有 两 类 细菌 蛋氨酸 爱 体 (tRNA 分 子 )， 在 蛋氨酸 与 受 体 分 子 结合 后 ,通过 转 甲 酰 酶 的 催 
化 作用 一 个 甲 酰基 (COHD 加 到 尾气 酸 分 子 上 ,其 符号 为 tRNA .负载 了 其 同 源 氨基 酸 的 所 
基 栈 tRNA 的 名 字 为 {Met-trRNA**。 男 外 一 个 负载 的 受 体 (符号 为 Met-tRNA” ) 不 被 转 甲 
酰 酶 所 识别 。 符 号 Met-tRNAM 有 时 用 来 表示 该 tRNA 已 正确 地 负载 了 其 同 源 氨基 酸 ( 蛋 氮 
酸 ) ,而 不 是 错误 地 负载 了 某 些 别 的 氨基 酸 , 如 天 冬 氨 酸 (Asp-tRNA )。 在 翻译 的 起 始 阶 段 
中 ,一 个 蛋白 质 番 译 起 始 因子 只 识别 负载 的 fMertRNANS ,因此 ,在 所 有 细菌 初 级 翻译 产物 的 
5 未 端 甲 酰 化 的 蛋氨酸 是 特异 的 。 翻 译 的 延伸 因子 在 内 部 AUG 密码 子 位置 只 促进 IRNA 
《而 非 tRNAM") 的 利用 。 
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5. 34 为何 mRNA 5 GUG - 3 偶尔 也 可 作为 翻译 起 始 的 信号 ?9 


正常 情况 下 .5- AUG - 3 mRNA 密码 子 通过 与 tRNAM™ 3- UAC- 5 反 密 码 子 互 补 碱 基 配 
对 被 用 于 翻译 的 起 始 。 通 常情 况 下 ,摆动 被 限制 在 mRNA 密码 子 的 3 末端 和 反 密 码 子 的 了 末 
端 。 绍 氨 酸 密码 子 5- GUG - 3' 在 细菌 中 也 能 作为 起 始 密 码 子 而 起 作用 ,但 是 , 它 被 使 用 的 机 会 
要 比 5% AUG-3 少 10 信 .5 一 UUG- 3 和 5-CUG- 3 密码 子 在 细 获 中 也 可 起 始 番 译 过 程 ,但 
是 ,它们 被 使 用 的 机 会 要 比 5 - GUG - 3' 还 要 少 很 多 。tRNAM 参 与 5mRNA 摆动 的 能 力 可 能 源 
于 这 样 的 事实 ,一 个 未 被 修饰 的 腺 呵 叭 位 于 其 反 和 密码 子 3 末端 附近 ,其 他 所 有 的 tRNA 在 该 位 
置 上 均 有 一 个 熔化 的 入 生物 (如 在 两 和气 酸 tRNA 中 是 1 - 甲 基 次 黄 呆 险 ; 见 图 2~16 和 2-17)。 


5. 35 ”尽管 所 有 细菌 蛋白 质 在 其 N 端 是 以 fMet 起 始 合成 的 ,但 是 ,许多 的 功能 蛋 
白质 是 以 非 甲醇 化 的 蛋氨酸 或 一 些 别 的 氨基 酸 为 起 始 的 。 如 何 解 释 这 个 
现象 9 

在 某 些 情况 下 ,在 链 合 成 开始 后 不 久 去 甲 酰 酶 (deformyjase) 就 从 生长 的 多 肽 链 上 把 甲 栈 

基 去 掉 。 在 另外 的 一 些 情况 下 , Met -特异 的 氨 肽 酶 将 N 端 蛋氨酸 去 掉 , 而 生长 的 多 肘 链 中 的 

“第 二 个 ”氨基酸 就 成 为 加 工 后 的 多 肽 链 的 起 始 。 


5. 36 烈 出 70S 萎 译 起 始 复合 物 的 所 有 成 分 。 


中 30S 核糖 体 亚 单 位 ; DfMet - tRNA ;mRNA ;四 305 核糖 体 亚 单位 ,全 三 个 蛋白 质 
起 始 因 子 (IF1JIF2、IF3) ;他 鸟 并 三 灵 酸 CGTP; 图 11 - 2b)。 


5. 37 ”细菌 核糖 体 是 如 何在 mRNA 分 子 5 末端 起 始 的 9 以 及 是 如 何 将 起 始 子 密 
码 子 5 AUG 3 正确 的 定位 使 其 与 起 始 子 tRNA 的 反 密 码 子 形成 互补 碱 基 配 
对 的 ? 

为 其 独立 合成 多 肽 产物 ,每 个 细菌 mRNA 分 子 均 具 有 一 个 核糖 体 结合 位 点 。 核 糖 体 与 
mRNA 的 结合 保护 AUG 起 始 密码 子 附近 的 末端 片段 不 被 核糖 核酸 酶 消化 。 被 保护 片段 的 
长 度 约 为 30 核 昔 酸 ，AUG 起 始 ( 起 始 子 ) 密 疤 子 基本 上 在 该 保护 片段 的 中 部 .在 起 始 密码 子 
的 了 上 上游 约 8 一 13 个 核 戎 醒 的 中 心 位 置 是 Shine-Dalgarno(SD) 序 列 -. --- 富 含 咕 叭 并 且 通 党 为 
AGGA 或 GAGG 一 一 该 序列 构成 核糖 体 结合 位 点 。mRNA 的 SD 序列 与 305 核糖 体 亚 单位 
中 16S rRNA 链 3' 末 端 富 含 喀 腔 的 序列 互补 配对 。 这 种 相互 作用 将 mRNA 的 起 始 密码 子 置 
于 一 个 适当 的 位 置 以 便 与 起 始 tRNA 的 反 密 码 子 形成 氧 键 。 这 两 种 大 大 配 对 说 明 : 与 含有 内 
部 AUG 密码 子 的 其 他 位 点 不 同 ,确实 存在 一 个 真正 的 起 始 子 区 域 。 


5. 38 70S 起 始 复合 物 的 形成 主要 有 四 个 步骤 。 和 在 每 个 步骤 中 都 发 生 了 什么 ? 


在 第 一 个 步骤 中 (图 5- 4a:b), 三 个 蛋白 质 起 始 因 子 (IF1,IF2、IF3) 和 GTP 与 30S 核糖 
体 亚 单位 结合 .IF3 协助 30S 核糖 体 亚 单 位 与 mRNA 的 SD 序列 结合 。IF3 抑制 50S 亚 单位 
与 mRNA 的 结合 。 然 后 (图 5 ~ 4b)GTP 与 了 2 结合 , EF1 9 稳定 这 种 结合 。N -(fMet - 
tRNA)-F2-GTP 复 合 物 与 30S- F3 - mRNA 复合 物 结合 。IF3 被 释放 (图 5~ 4b,cy。 这 就 
完成 了 308 起 始 复合 物 。 在 最 后 的 步骤 中 (图 5- 4c,d) ,GTP 的 水 解释 放出 IF1.IF2.GDP 和 
磷酸 ,并 允许 50S 亚 单 位 的 结合 。 最 后 聚集 成 70S 起 始 复合 物 (图 5 - 4d) 。 


5. 39 ”核糖 体 的 哪个 亚 单位 形成 A 和 日 位 点 ? 起 始 tRNA 首先 进入 A 位 还 是 P 
位 ? 


每 个 核糖 体 具有 两 个 tRNA 结合 位 点 (图 5 - 5a) :一 个 是 肽 酰基 (P) 位 ; 另 一 个 是 氨 栈 基 
《A) 位 。 这 两 个 位 上 总 是 由 30S 和 505 亚 单 位 共同 形成 的 。A 位 点 中 的 mRNA 密码 子 使 沪 
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图 5-4 细菌 中 翻译 起 始 阶段 图 示 。 
tRNA 结合 位 点 内 特异 地 与 惟一 的 tRNA 分 子 结合 。 

















现在 还 不 清楚 是 否 起 始 tRNA 进入 A 位 或 PP 位 。 然 而 ,在 第 二 个 AA~tRNA 与 核糖 
体 结合 之 前 ,所 有 AA 一 tRNA 必须 在 PP 位 中 (图 5- 5b)。 
5. 40 ” 当 一 个 肘 酰 - tRNA 在 核糖 体 上 从 A 位 移 位 到 P 位 ,A 位 是 空 的 。 在 一 个 

AA~ tRNA 进入 空 的 A 位 之 前 ,有 什么 事情 发 生 ? 

延长 因子 Ta(EF-Tw) 与 GTP 和 AA~tRNAC 例 如 负载 一 个 甘氨酸 ) 相 互 作用 形成 一 个 
复合 物 ( 图 5-5b)。 除 了 tRNAM,EF-Tu 能 与 每 个 AA~tRNA 结合 。 该 AA~tRNA 部 分 
进入 入 位 并 释放 出 一 个 游离 的 EF-Tu-GDP 复合 物 和 厂 酸 。 延 伟 困 子 Ts(elongation factor 
G)(EF-Ts) 通 过 其 自身 与 EF-Tu 结合 由 EF-Tu 置换 GDP。 当 (EF-Tu)-(EF-Ts) 复 合 物 与 
GTP 结合 ;以 及 (EF-Tu)-GTP 复合 物 形 成 ,释放 EF-Ts。 因 此 ,; (EF-Tu)-GTP 重新 形成 ,并 
与 另外 的 AA~tRNA 结合 ,循环 重新 开始 。 
5. 41 在 翻译 的 延伸 阶段 肽 酰 - 1+RNA( 或 AA~tRNA) 如 何 从 A 位移 到 P 和 位 ? 


肽 酰 -tRNA( 及 其 结合 的 mRNA 密码 子 ) 从 A 位 移 到 PP 位 的 过 程 称 为 移 位 。 它 发 生 在 
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航 键 形成 之 后 (图 8-5cd。 在 A 位 中 与 tRNA 结合 的 氨基 酸 作 为 P 位 中 tRNA 上 肽 的 受 
体 。 然 后 ,和 位 中 肪 栈 - tRNA 在 肽 酰 转 移 酶 (50S 亚 单位 的 主要 成 分 ) ,延伸 因子 GCelonga- 
tion factor G)[EF-G; 也 称 为 移 位 酶 (translocase)] 和 GTP 水 解 的 参与 协助 下 移 到 P 位 ,与 
移 位 同时 ,mRNA 性 过 30S 亚 单位 也 移动 一 个 密码 子 , 并 且 , 印 载 的 tRNA 离开 了 位。 








负载 苷 气 酸 的 
tRNA 


(EF-Tu)-GTP 
扫 复合 物 
俐 EF-T 


人 全 » -EF-TuY 


{a) Ss' 


QTP 


7 
(EF-Tu)-(EF-Ts) 
会 Ce 网、 


殉 屋 
mRNA EF-Tu GDP EF GDP 





5-5 细菌 中 翻译 延伸 阶段 的 图 示 。(a)tMetrtRNA 在 了 位 !A 位 是 空 的 ; (D) 甘 氮 酰 - 人 R- 
NA( 作 为 一 个 例子 ) 进 入 A 位 ,通过 EF-Ts 重新 形成 (EF-Tu)-GTP 复合 物 :(c) 肘 键 形成 和 印 
载 的 fMetrtRNA 离开 P 位 !(d) 肽 酰 - tRNA 在 EF-G 和 GTP 的 协助 下 从 A 位移 到 P 了 位 ;为 
第 三 个 AA 一 tRNA 复合 物 进入 入 位 开始 另 一 个 延伸 循环 做 准备 。 


5. 42 ”EF-G( 移 位 酶 ) 如 何 循环 9 


P 位 空 了 以 后 ;( 图 5-5c), 一 个 (EF-G)-GTP 复合 物 与 70S 亚 单位 结合 。 这 刺激 GTP 水 
解 为 GDP 和 磷酸 (图 5- 5d)。 上 肽 酰 - tRNA 移 至 已 位 ,EF-G 和 GDP 被 释放 。EF-G 可 通过 与 
GTP 联合 形成 新 的 (EF-G)-GTP 复合 物 而 被 重新 活化 。 
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5. 43 ”有 没有 这 样 一 个 途径 :多 肽 链 延 伸 易 被 随机 地 中 断 而 产生 各 种 长 度 的 不 完 
整 的 多 肽 链 ? 


抗生素 晨 哈 雪 素 (puromycin) 是 所 有 细胞 生长 的 强 有 力 的 抑制 剂 。 由 于 它 并 不 是 特异 地 
只 两 微 生物 ,因此 , 它 不 能 作为 治疗 用 抗生素 来 使 用 。 但 它 可 被 用 来 研究 瘟 译 过程 。 它 结构 的 
一 部 分 与 氨基 酸 的 氨基 端 相 似 。 它 也 可 结合 在 核糖 体 的 A 位 ,并 通过 竞争 性 抑制 (competi- 
tive inhibition) 阻 止 一 个 正常 的 AA~tRNA 的 进入 ， 肽 酰 转 移 酶 将 P 位 中 新 生 多 肽 链 转移 
到 AA 位 中 的 阿 叭 考 素 上 。 嗓 岭 露 素 比 AAA 一 tRNA 分 子 贤 小 得 多 ,并 有 旦 与 A 位 的 结合 也 较 
弱 。 因 此 ,以 际 叭 竹 素 为 末端 的 链 从 核糖 体 上 解 离 , 形 成 各 种 长 度 的 涉 完整 的 多 腑 链 。 将 这 些 
链 进 行 分 析 ,发 现 嗓 叭 霉 素 存在 于 它们 的 羧基 末端 ,这 提供 了 另外 的 证 据 : 翻 译 的 方向 荐 由 餐 
基本 端 到 送 基 末端 。 


5. 44 抗生素 如 何 通过 影响 细菌 翻译 而 阻止 蛋白 质 合 成 的 一 些 其 他 例子 是 什么 9 
某 些 抗 生 率 如 何 能 够 不 伤害 真 核 细胞 而 只 抑制 或 杀 死 细菌 ? 

(EF-G)-GTP 复合 物 在 翻译 过 程 中 行使 完 功能 后 , 梭 链 孢 酸 (fusidic acid) 可 阻止 其 释放 
而 阻止 其 后 的 移 位 。 氧 霉 素 抑制 肽 酰 转移 酶 阻止 肽 链 的 形成 。 链 霉 素 与 30S 亚 单位 结合 ,并 
干扰 链 的 起 始 。 

翻译 过 程 的 复杂 性 提供 了 许多 位 点 ,在 这 些 位 点 上 ,药物 和 抗生素 可 参与 中 断 或 改变 翻译 
过 程 。 进 一 步 来 讲 ,在 原 仿生 物 和 真 核 生 物 翻译 成 分 和 过 程 方面 存在 许多 差异 ,因此 , 某 些 搞 
生 素 可 直接 特异 地 作用 于 细菌, 而 真 核 细胞 不 受 影响 


5.45 ”什么 时 候 多 肽 链 折 巷 成 三 级 结构 ? 


在 合成 的 延伸 阶段 新 生 多 肽 链 就 开始 折 有 到 。 在 链 终 止 其 人 台 成 之 前 ,多 肽 链 最 终 形态 就 已 
经 几乎 完成 。 如 果 完 整 的 多 肽 链 将 作为 酶 来 行使 功能 ,即使 在 它们 从 核糖 体 上 释放 之 前 , 某 些 
接近 完成 的 链 就 可 显现 催化 活性 。 


5. 46 ”细菌 中 多 肽 链 终 止 过 程 的 描述 。 


在 细 落 终止 翻译 过 程 中 ,三 个 mRNA 终止 密码 子 中 至 少 有 - -个 必须 存在 。 终 正 密 码 子 紧 
随 编码 多 肘 链 中 最 后 一 个 氨基 酸 密 码 子 之 后 。 没 有 任何 tRNA 可 识别 这 些 终 止 密码 子 。 而 
蛋白 质 释 放 因 子 CRF) 可 识别 它们 。 终 止 密码 子 UAG 和 UAA 被 RF1 所 识别 ;终止 密码 子 
UGA 和 UAA 可 被 RF2 所 识别 。 这 两 种 RF 可 诱导 肽 本 转移 酶 将 生长 的 多 肽 链 转移 到 水 中 ， 
并 从 核糖 体 的 P 位 中 的 tRNA 将 多 肽 链 释放 出 来 。 第 三 个 释放 因子 (RF3)( 被 认为 是 与 [F3 
相同 ) 可 不 激 30S 和 50S 亚 单位 与 mRNA 解 离 ,以 及 30S 和 505 业 单 位 相互 分 开 。 由 于 核糖 
体 亚 单位 的 解 离 和 己 位 的 消失 , 逢 载 的 tRNA 被 释放 出 。 


5. 47 ”在 翻译 过 程 中 ATP 和 GTP 的 作用 有 何不 同 9 


ATP 用 于 形成 高 能 氨 栈 键 ;该 键 将 活化 的 氨基 酸 与 其 tRNA 受 体 分 子 连 接 。 比 较 来 看 ， 
GTP 不 用 于 形成 任何 共 价 键 ; 它 与 各 种 翻译 因子 (IF2,EF-G,EF-Tu) 非 共 价 键 的 形成 有 关 。 
… 般 认为 ,GTP 的 存在 将 诱导 翻译 因子 发 生 形态 变化 ; 而 这 种 变化 是 它们 与 核糖 体 结 合 所 必 
需 的 。GTP 裂解 为 GDP 将 使 这 些 翻 译 困 子 复原 为 它们 最 初 的 形状 ,并 且 与 核糖 体 解 离 。 


5. 48 ”在 翻译 中 错误 的 比率 是 多 少 ? 


每 10! 氢 基 酸 的 聚合 , 约 有 一 个 氨基 酸 被 错误 地 组 全 进 多 肽 链 中 。 因 此 ,每 25 个 平均 大 
小 (400 个 氨基 酸 ) 的 蛋白 质 分 子 中 只 有 一 个 可 能 含有 一 个 错误 (该 错误 可 影响 或 不 影响 该 重 
白质 的 功能 )。 




















5. 49 什么 机 制 保证 翻译 过 程 的 正确 性 ? 


复 酰 - tRNA 合成 酶 的 一 个 识别 位 点 对 于 一 类 和 氨基酸 的 侧 链 具有 高 度 的 (但 不 是 绝对 的 ) 
特异 性 。 在 同一 合成 酶 分 子 上 的 另外 一 个 位 点 对 于 携带 同一 氨基 酸 的 所 有 同上 受 体 具有 特 综 
性 。 如 果 一 个 不 正确 的 活化 氨基 酸 与 一 个 tRNA 分 子 接触 ,正常 情况 下 在 其 与 一 个 延伸 因子 
相 结 合 之 前 ,合成 酶 将 通过 水 解 作用 把 它 移 走 。 如 果 错 误 的 AA 一 tRNA-(EF-Tu)-GTP 复合 
物 将 要 进入 核糖 体 的 .A 位 ,异常 密码 子 的 识别 将 使 GTP 成 分 被 水 解 成 GDP 和 磷酸 ,由 此 将 
使 EF-Tu 与 复合 物 解 离 。 一 个 错误 tRNA 与 mRNA 密 仙 子 的 浇 对 的 氨 键 结合 通常 将 导致 该 
tRNA 更 快 地 离开 A 位 。 在 密码 子 - 反 密码 子 碱 基 配 对 和 上 肽 键 形成 中 一 点 点 不 正确 可 为 错误 
的 AA~RNA 离 开 ( 使 多 肽 链 不 再 延长 ) 提 供 一 个 机 会 。 这 个 过 程 被 称 为 "校对 ”。 想 对 被 定 
义 为 在 重 白质 或 核酸 合 或 的 聚合 过 程 中 修正 错误 的 任何 机 制 。 


5. 50 ”每 个 氨基 酸 加 到 一 个 多 肽 链 上 必须 裂解 多 少 高 能 键 9 


如 果 没 有 修改 需要 ,至 少 有 三 个 必须 被 裂解 ， 氨 基 酸 在 与 其 :RNA 受 体 结合 之 前 必须 被 
活化 。 该 步 又 能 量 是 由 ATP 降解 成 ADP 来 提供 的 ,一 个 分 子 的 GTP 在 (EF-Tu)-GDP 复 
合 物 的 释放 过 程 中 被 水 解 。 最 后 ,一 个 GTP 分 子 由 EF-G 复合 物 水 解 而 使 肽 酰 - tRNA 从 核 
糖 体 的 A 位 移 到 了 下位。 


5.51 有 什么 机 制 可 以 阻止 细胞 过 度 地 形成 多 于 实际 需要 的 核糖 体 ? 


当 细 菌 细胞 缺乏 氮 基 酸 时 ,两 类 稀有 乌 呆 蛤 核 阁 酸 《 鸟 并 四 楼 酸 ,pp5” 一 GG-3'pp; 也 被 成 
为 “ 广 幻 斑点 ”, 以 及 乌 并 五 磷 酸 ,ppp5'- G- 3 pp) 将 大 量 积聚 。 当 一 个 空 裁 的 tRNA 分 子 占 
据 一 个 让 位 的 时 候 , 一 个 被 称 为 应 急 因 子 (stringent factor) 的 酶 利用 ATP 作为 焦 可 酸 (P 一 
P) 的 供 者 来 把 GDP 转换 为 桨 幻 斑点 。 通常, 只 有 和 氨 酰 ~ tRNA 可 由 EF -Tu 放 入 入 位 中 。 但 
是 , 当 氮 酥 -tRNA 不 能 被 利用 时 , 空 载 的 tRNA 可 进入 A 位。 魔幻 责 点 可 特异 地 导致 RNA 
和 rRNA 分 子 合成 减少 10 一 20 倍 ,并 且 在 所 谓 的 应 急 反应 (stringeat response) 中 mRNA 的 
合成 约 减少 3 倍 。 和 蛋白 质 的 降解 增加 , 核 车 酸 , 碳 水 化 合 物 和 脂 类 的 合成 减少 。 这 些 稀有 的 鸟 
嗓 叭 核 苷 酸 特异 地 抑制 在 细菌 编码 rRNA 的 操纵 子 中 启动 子 的 转录 起 始 。 它 们 也 抑制 许多 
模板 转录 延伸 阶段 ,但 是 这 种 抑制 作用 的 特异 性 仍 令 和 人 费解。 


5. 52 ”在 一 个 mRNA 分 子 上 有 多 少 核 糖 体 可 同时 被 翻译 9 


多 数 核糖 体 共 同 结合 一 个 给 定 的 mRNA 分 子 被 称 为 多 聚 核糖 体 (polysome) 。 多 聚 核糖 
体 的 大 小 有 赖 于 mRNA 的 长 度 ,并 且 核糖 体 以 一 定 的 频 度 结合 在 细菌 mRNA5 末端 的 SD 核 
精 体 结合 位 点 。 在 SD 区 域 中 核 苷 酸 序 列 的 差异 ,致使 某 些 mRNA 对 核糖 体 有 极 强 的 亲 和 
力 : 而 另外 一 些 序列 对 核糖 体 只 有 微弱 的 亲和力 。 虽 然 ,每 30 个 mRNA 核 音 酸 可 以 结合 一 个 
核糖 体 ,但 是 , mRNA 链 最 大 限度 利用 的 比例 也 只 是 每 80 个 mRNA 核 苷 酸 一 个 核糖 体 。 


5.53 信使 RNA 只 占 细胞 总 RNA 的 1% ~2%。 而 某 些 蛋 白质 需要 大 是 的 被 合 
成 。 这 是 如 何 实现 的 ? 


由 于 每 个 mRNA 可 同时 被 多 个 核糖 体 船 译 ,因此 ,大 量 的 多 肽 可 由 一 个 mRNA 分 子 合 
成 。 一 个 mRNA 分 子 上 结合 的 核糖 体 越 多 ,该 mRNA 分 子 就 越 不 容易 被 细胞 RNase 降解 。 
mRNA 分 子 的 平均 半衰期 只 有 1~2 分 钟 。 如 果 平 均一 个 细菌 蛋白 质 含 有 300 个 氨基 酸 ,该 
蛋白 质 可 在 20 秒 内 被 合成 完毕 (每 秒 合 成 15 个 氨基 酸 )。 在 理想 的 培养 条 件 下 细菌 转录 的 速 
度 ( 每 秒 14 个 密码 子 ) 与 翻译 的 速度 基本 相同 。 如 果 在 同一 个 mRNA 分 子 上 许多 核糖 体 相距 
80 个 核 甘 酸 一 个 接 一 个 的 排列 ,那么 ,一 个 由 900 个 核 昔 酸 构成 的 mRNA 就 可 被 约 12 个 核 
糖 体 间 时 翻译 。 








分 于 和 细胞 生物 学 





5. 54 蛋白质 是 如 何 到 达 它 们 在 细胞 膜 和 周 质 间隙 中 目的 地 的 9 


大多 数 以 质 膜 或 质 膜 外 为 目的 地 的 蛋 叫 质 合成 时 ,在 它们 的 N 端 有 15 一 30 个 额外 的 氨 
基 酚 ;这 些 额 外 的 氨基 酸 并 不 出 现在 成 熟 的 或 已 特异 定位 子 的 蛋白 质 中 。 该 末端 序列 富 含 不 
带电 荷 的 (通常 为 珠 水 的 ) 氨 基 酸 ;该 序列 被 称 为 傅 号 序列 (signal sequence)。 有 假说 认为 : 信 
号 序列 和 附近 区 域 各 自 折 香 成 短 的 哲 旋 片段 ,并 且 该 片段 折 曲 成 反 平 行 的 螺旋 状态 ,该 结 构 将 
诡 留 在 内 膜 疏 水 的 脂 质 双 层 小 ， 

翻译 带 有 信号 序列 ( 肽 ? 蛋 扬 质 的 千 精 休 将 与 膜 结合 ,这 是 由 于 朴 水 序列 倾向 将 自身 旦 人 
脂 质 膜 中 以 此 来 躲避 水 . 一 旦 N 端 把 多 肽 错 定 在 膜 中 ,该 链 的 剩余 部 分 通过 膜 突出 到 另外 ~- 
面 。 如 果 第 二 个 酬 水 区 域 被 训 译 完成 . 它 也 将 灌 留 在 膜 中 。 该 信号 序列 通常 被 特异 的 信号 及 
酶 (signal peptidase) 前 挤 。 如 果 没 有 琉 水 区 域 在 N 将 被 合成 ,前 修 过 的 多 肽 将 被 释放 游离 进 
人 周 质 。 现 在 还 不 清楚 以 外 膜 为 目的 地 的 蛋 入 质 起 如 何 特 异 定 向 的 。 


真 核 生物 中 的 翻译 
真 核 生 物 中 的 翻译 过 程 基本 上 与 细 著 中 的 相同 ,但 是 ,在 几 个 重要 的 方面 是 有 差异 的 ， 
5.55 真 核 生物 的 核糖 体 亚 单位 在 分 子 量 方面 与 原核 生物 的 有 何不 同 ?9 
从 结构 上 来 讲 ,每 个 真 核 生物 核糖 体 由 40S 和 60S 亚 单位 构成 ,并 月 这 两 个 亚 单位 聚合 构 
成 80S 的 复合 移 。 因 此 , 真 核 生物 核糖 体 比 细菌 核糖 体 各 相应 部 分 (30S 十 50S==70S) 要 大 。 
5. 56 ” 真 核 生 物 中 的 转录 和 翻译 是 像 细 菌 中 那样 相互 偶 联 过 程 码 ? 


在 原核 生物 .线粒体 和 叶绿体 中 ,转录 和 翻译 是 相互 偶 联 的 。 也 就 是 说 , 当 细 草 mRNA 的 
5 末端 被 转录 后 ,核糖 体 可 立即 与 其 结合 并 开始 翻译 。 然 而 , 在 真 核 生物 中 ,初级 转录 物 必须 
被 加 工 成 为 功能 性 mRNA 分 子 , 而 且 , 在 翻译 开始 之 前 必须 从 细胞 核 转运 到 细胞 质 中 (第 4 
章 }. 因此 ,对 于 真 核 生 物 核 (染色 体 的 ?基因 ,转录 和 翻译 并 不 是 偶 联 过 程 。 


5. 57 一 个 真 核 生物 mRNA 分 子 能 编码 一 个 以 上 的 蛋白 质 吗 9 


大 多 数 细菌 mRNA 可 编码 多 个 蛋白 质 ( 在 和 蛋白质 加 工 前 ), 而 所 有 真 核 咎 物 mRNA 只 编 
码 单一 的 新 生 多 肽 链 。 然 而 , 某 些 新 合成 的 多 肽 链 最 后 可 被 酶 解 为 两 个 以 上 的 功能 性 蛋白 质 
组 分 。 像 这 样 的 多 组 分 量 白 质 被 称 为 多 蛋白 质 (polyprotein) 。 
kr 例 5.1 
































被 称 为 pro-opiomelanocortin 的 多 蛋白 质 是 由 生体 前 叶 合 成 的 。 首 先 在 近 凑 基 (C) 端 切 
断 生成 有 - 促 联 解 激素 。 然 后 在 近 气 基 (N) 端 切断 生成 促 肖 上 逐 皮 质 激素 (ACTH)。 在 生体 
间 时 中 ,~ 促 脂 解 激素 被 进一步 消化 ,释放 出 尼 端 肽 3- 内 啡 肽 ;ACTH 被 裂解 释放 出 e- 促 园 
素 。 


5. 58 ” 真 核 生物 中 翻译 的 起 始 阶段 与 原核 生物 中 的 有 何不 同 ? 


虽然 只 有 三 个 明确 的 起 始 因子 参与 大 肠 杆 菌 mRNA 的 翻译 过 程 ,但 在 真 核 生 物 中 却 需要 
更 多 的 起 始 因子 参与 。 真 核 生 物 起 始 因 子 被 命名 为 dfF, 以 使 其 区 别 于 细菌 中 的 相应 物质 
(IF)。 在 起 始 阶 段 , 一 个 特异 的 起 始 tRNACIRNA”") 携 带 一 个 未 被 四 酰 化 的 和 蛋氨酸 进入 核 
糖 体 的 第 一 个 位 置 。 在 真 核 生 物 中 没有 与 原核 生物 SD 序列 相对 应 的 特异 核糖 体 结合 位 点 。 
一 般 认 为 ,40S 核糖 体 亚 单位 与 mRNA 带 帆 的 5' 林 端 结合 ,然后 开始 滑动 (消耗 ATP) ,直到 
七 过 到 第 一 个 AUG 密码 子 并 开始 翻译 。 真 核 生 物 中 只 有 AUG 是 有 效 的 启动 子 ;而 在 大 肠 杆 
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菌 中 虽然 使 用 括 率 非常 低 , 但 有 时 也 会 使 用 GUG .UUG 和 CUG 等 作为 启动 子 。 在 原核 生物 
中 ,IF1 .IF2 .IF3 利 mRNA 均 在 启动 氨 栈 -tRNA 结合 前 与 308 核 精 体 亚 单 位 结合 。 然 而 ,在 
真 核 生物 中 ,在 结合 到 40S 核糖 体 平 单位 之 前 .启动 氨 酰 - tRNA .GTP 和 eIF2 先 形 成 … 个 复 
合 物 。 


5. 59 真 核 生物 翻译 的 延伸 和 终止 阶段 与 原核 生物 中 的 有 何不 同 ? 


真 核 生物 中 有 三 个 与 细菌 中 不 同 的 延伸 因子 。 真 核 生 物 中 单一 的 终止 因子 或 释放 因子 
RF) 取代 了 细菌 中 的 RFl 和 RF2。RF 可 识别 所 有 的 三 个 终止 密码 子 CUAG, UAA 和 
UGA), 


5. 60 ”什么 是 分 子 伴侣 Y 在 真 核 生 物 中 它们 有 什么 功能 ? 


许多 蛋白 质 可 自身 自然 地 折 杰 形成 适当 的 二 级 结构 。 然 而 , 某 些 蛋白 质 需 竖 通 过 与 各 种 
多 肽 相互 作用 来 达到 正确 的 折 有 琶 形 状 。 这 些 协助 的 肽 被 称 为 分 子 伴 个 (molecular chaper- 
one]。 这 些 伴 从 中 的 一 部 分 是 热 激 蛋 白质 (heat-shock protein; Hsp); 它 们 可 由 真 核 细胞 对 温 
度 的 增加 进行 反应 性 合成 。 然 而 , Hsp 也 可 存在 于 正常 条 件 下 的 细胞 中 ;它们 对 于 生命 也 许 
是 非常 重要 的 。 分 子 伴侣 在 多 亚 单位 蛋白 质 中 ,也 可 保护 多 上 肘 链 过 早 地 成 熟 或 元 意义 的 联合 。 
某 些 分 子 伴侣 在 新 和 多 上 肘 链 于 核糖 体 上 合成 时 就 与 其 结合 ;它们 也 许可 协助 该 肽 链 从 真 核 生 
物 60S 核 往 体 亚 单 位 的 孔道 中 移出 。 其 他 分 子 伴 倡 也 许可 使 正在 翻译 的 多 禾 链 保持 一 个 非 折 
悉 的 攀 象 ,以 此 协助 它们 通过 膜 而 进入 内 质 网 战线 粒 体 中 。 一 旦 跨 过 相应 的 膜 ,该 多 肽 被 传递 
给 另外 一 个 不 同 的 分 子 伴侣 ,并 由 这 个 分 子 伴 侧 协助 其 正确 折 生 成 功能 性 和 蛋白质， 


复习 题 








选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 管 案 。 


1. 在 绍 昔 翻译 起 始 阶段 中 ,下 列 ( ”) 是 最 先 与 303 核糖 体 亚 单位 分 离 。 (IFl (bYIF2 
(OIF3 (DGTP (CetRNA 

2, 在 细菌 细胞 中 蛋白 质 合成 的 最 大 速度 (氨基 酸 / 秒 ) 是 4(  )。 (a) 约 0.5 (b)3~4 
(cj12 一 15 (d)30~40 《el)75 一 ]00 

3. 对 于 一 个 给 定 的 核糖 体 有 ( ;多 肘 链 可 问 时 合成 。 (a)1l 个 (b) 约 12 个 《〈c) 多 至 
30 个 (gd) 不 确定 ,依赖 于 mRNA 的 长 度 “e) 不 确定 ,依赖 于 mRNA 的 长 度 和 温度 

4. 下 列 ( ，) 氨 基 酸 只 由 一 个 密码 子 所 编码 。 (a4) 谷 氨 酰胺 (b) 色 氨 酸 (cr) 天 冬 酰胺 
(由 异 宽 氮 酸 (e) 以 上 没有 

5. 不 参考 表 5. 11, 问答 下 列 问题 。 下 刚 mRNA 密码 子 中 的 ( 。“) 单 一 核 甘酸 突变 很 有 可 能 是 
一 个 “沉默 "突变 。 (05 一 CAU-3-CUU (D5 UUU>UUGC (65 AGA>CGA 
(d)5 -GUG>GGG (e)5 ~ UAU—>UAG 

6。 使 用 表 5. 1, 回 答 下 列 问 题 。 在 细菌 的 元 细胞 系统 中 ,人 工会 成 的 重复 的 mRNA 杂 巢 物 5 
... CGACGACGA. . .3' 将 编码 ( ”) 毛 基 酸 。 (a) 只 有 聚 精 氨 酸 〈b) 只 有 聚 天 冬 栈 股 
《ce 只 有 聚 苏 氨 酸 〈d)3 个 同 聚 物 ; 精 氨 酸 、 天 冬 酰 上 引 和 苏 氨 酸 《ce) 以 上 没有 

7. 药物 氯 霉 素 阻 断 ( 。 )。 {a}) 细 胸壁 形成 ”(b) 转 录 《〈e) 翻 译 终止 释放 因子 〈d) 多 有 改 
链 的 延伸 〈e) 多 肽 链 的 起 娩 

8.… 在 大 多 数 细菌 细胞 中 ,mRNA 占 RNA 的 自分 数 是 ( )。 《〈a)75 听 一 85 响 《bpb)50 多 一 
60% (ey35% 一 40 站 10%~15% (cj) 人 少 于 5% 

9. 与 负载 的 tRNA 分 子 3 末端 相似 的 抗生素 是 ( ”)。 (a) 链 霉 素 〈Db) 青 霉 素 《ec) 稀 玻 
霉 素 〈d) 嗓 叭 害 素 《e) 四 环 素 
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10. 


下 列 ( ”) 不 是 真 核 生 物 的 特征 。 a) 核糖 体 比 原核 生物 中 的 大 (b) 所 有 mRNA 均 
编码 单一 蛋白 质 或 多 和 蛋白质 〔c) 不 存在 与 原核 生物 中 SD 序列 相应 的 核糖 体 结合 位 点 
(d) 以 蛋氨酸 而 不 大 N -中 酰 蛋 氨 艇 启动 所 有 多 肽 链 《e) 比 震 核 生物 中 需要 更 多 的 释放 
因子 











是 非 题 正确 答案 写 ”“T”, 错 误 答案 写 "F”。 


1, 


人 


每 个 氨基 酸 在 其 被 装载 到 同 源 ?RNA 上 之 前 必须 被 活化 。 活 化 和 装载 步 又 由 同一 个 酶 俱 
化 


.在 翻译 过 程 中 ,氨基酸 的 侧 链 基 团 没有 时 间 与 mRNA 模板 接触 。 

. 每 个 下 NA 均 以 CCA5 结尾 。 

， tRNA 和 其 特异 的 氨基 酸 之 间 的 键 是 共 价 的 ,高 能 键 . 

.催化 肽 键 形成 的 酶 是 30S 核糖 体 亚 单 位 的 一 部 分 ， 

， 结合 不 同窗 码 子 的 同 工 受 体 tRNA 分 子 由 同一 个 氨 酰 - tRNA 合成 酶 活化 。 

， 当 转移 至 正在 生长 的 多 肽 链 时 ,每 个 氨基 酸 必 须 从 末端 A 的 核糖 体 2 位 置 离开 其 tRNA。 
. 每 个 细菌 核糖 体 中 存在 有 3 种 不 同 的 rRNA 分 子 。 

.在 几 种 不 同 的 酶 的 协助 下 核糖 体 的 各 种 "下 NA 和 和 蛋白质 成 分 被 装配 起 来 。 

. 在 细菌 细胞 中 ,转录 和 翻译 是 偶 联 过 程 , 即 在 mRNA 被 转录 的 同时 该 mRNA 的 翻译 也 在 





进行 。 


， mRNA 分 子 的 3 末端 编码 其 多 肽 产物 的 N 端 。 

, 在 mRNA 结合 之 前 ,30S 和 503 核糖 体 亚 单位 必须 被 装配 起 来 。 

. 酶 修 化 降解 信使 RNA 的 速度 要 比 rRNA 或 tRNA 降解 的 速度 更 快 。 

16S,23S 利 5S rRNA, 它 们 分 别 以 独立 的 大 转录 物 被 合成 ,而 后 这 些 转 录 物 被 修剪 到 其 功 


能 性 的 大 小 。 


， 某 些 前 TRNA 分 子 也 含有 了 RNA 分 子 。 

. 蛋白 质 是 惟一 的 能 与 底 物 结合 并 催化 生物 化 学 反应 的 大 分 子 。 

.在 原核 基因 组 中 极为 少见 基因 重复 序列 。 

.需要 一 个 调控 系统 来 保证 ,每 个 23S、16S 和 5S rRNA 分 子 是 以 精确 的 比例 被 合成 ,并 以 





此 来 适应 核糖 体 的 合成 。 


匹配 题 将 A 栏 中 每 个 项 目 与 B 栏 中 -~ 个 项 目 相配 对 ,使 其 具有 最 密切 的 联系 。B 栏 中 的 每 
个 项 目 只 使 用 一 次 。 


态 栏 B 栏 
1、 苦 再 氨 酸 的 同 聚 物 A. 密码 子 的 第 3 位 置 
2， 肽 酰 转移 酶 B. 起 始 蛋氨酸 
3. 氮 酰 -tRNA 合成 酶 C. 与 30S 核糖 体 业 单位 结合 :干扰 链 的 起 始 
4 核 粮 核酸 酶 Db, 氨基 酸 活 化 
$5。 呵 叭 才 素 EtRNA 分 子 的 3 末端 
6. 链 堆 素 F. 阻止 AA~tRNA 进入 核糖 体 的 各 伍 
7.， 摆动 G- 肽 键 形成 
8， 转 甲 栈 酶 H. 从 其 前 体 分 子 移 去 tRNA 
9。 核糖 核酸 酶 耳 I， 从 初级 转录 物 称 走 rRNA 
10.CCA ]. 多 聚 


术语 除非 特殊 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


t. 


氨基 酸 与 其 tRNA 结合 的 过 程 。 
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. 将 mRNA 核 苷 酸 序列 转换 为 多 肽 链 中 氨基 酸 序 列 的 过 程 。 

。 旦 识别 同一 个 扎 基 版 ,但 结构 上 有 所 不 同 的 转运 RNA。 

- 16S rRNA 之 前 的 前 tRNA 核 苷 酸 序列 。 

- 在 前 TRNA 转录 物 中 ,16S 和 235 rRNA 之 间 的 核 芽 酸 序 刚 . 或 23S 和 5S rRNA 之 间 的 核 
苷 酸 序列 。 

6 在 前 IRNA 转 耿 物 中 ,5S rRNA 后 面 的 核 苷 酸 序列 。 

7. 一 个 措 与 任何 mRNA 分 子 编码 一 个 以 上 单一 过 肽 链 的 形容 词 。 

8 

9 


hn 


可 被 核糖 体 识别 的 细菌 mRNA 分 子 上 的 核 苷 酸 序列 。( 以 连 字符 相连 的 两 个 名 字 ) 
。 降低 错误 氨基 酸 被 编 人 多肽 链 中 的 错误 比率 的 翻译 步 颈 。 
10. 一 个 描写 这 样 反 应 的 形容 词 ; 当 细 胞 缺乏 氨基 酸 , 以 及 当 大 量 的 稀有 核 昔 酸 pp5 -G-3- 
pp 或 “魔幻 斑点 ?堆积 时 发 生 的 反应 。 
11, 具有 催化 能 力 的 RNA 分 子 。 
12. 将 被 输送 到 细胞 腊 上 或 膜 外 的 蛋白 质 N 端的 一 组 慌 水 氨基 酸 。( 两 个 词 ) 
13, 在 翻译 的 起 始 和 延伸 阶段 所 需 的 高 能 化 合 物 。 (两 个 词 或 三 个 字母 缩写 词 ) 
14. 延伸 因子 GCEF - G) 的 同义词 。 


关于 " 钴 译 " 的 故事 ”选择 合适 的 术语 ,单间 ,数字 和 字母 添 入 每 个 括号 中 ,完成 这 个 故事 。 


在 蛋白 质 形成 中 使 用 的 单 体 称 为 ( 蕊 。 蛋 白质 被 合成 的 模板 是 {2)。 每 个 { 切 首先 通过 [3] 
分 了 裂解 被 (41。 每 类 (1] 特 异地 与 自己 的 受 体 分 子 相 结 侣 ,该 受 体 分 子 称 为 (5)。 这 种 结合 
被 称 为 (6) 的 酶 所 催化 。 所 有 的 (5} 可 被 一 个 (7) 形 状 的 模型 所 表示 ,并 且 每 个 含有 (8; 多 少 ?) 
主要 的 环 。 其 中 一 个 环 合 有 一 个 (9; 多 少 ?)- 核 砷 酸 序列 ,该 序列 被 称 为 (10}, 它 可 与 [2} 中 
(11} 的 序列 互补 碱 基 配 对 。 每 个 {3)(1) 通 过 其 (12] 与 其 (5) 分 子 的 (13) 末 端的 (14) 核 背 酸 结 
合 , 这 个 过 程 被 称 为 (15}。 在 和 蛋白质 合成 诗 程 中 ,被 叫做 116) 的 结构 像 夹 具 一 样 把 (2} 和 (5) 嘻 
在 一 起 。 细 菌 的 (16) 由 2/3(1?) 和 13 蛋白 质 攀 成 。 细 菌 (16) 大 让 单位 的 大 小 是 (18; 数 字 ) 
S, 而 小 亚 单位 是 {19)S。 符 号 S 是 表示 对 {20) 的 苯 敬 ,他 是 (21) 的 发 明 者 。 每 条 多 肽 链 的 生 
长 方向 是 从 其 {22)- 末 端 向 其 {12] 末 端 。 每 个 (16) 有 两 个 (5 结合 位 点 。 每 个 {1}~{5} 复 合 物 
首先 进入 以 字母 (23) 表 示 的 位 点 ,进而 在 相 邻 的 (1) 之 间 形 成 共 价 的 (24} 键 ,然后 生长 的 链 进 
人 用 字母 (25) 表 示 的 位 点 。(24) 键 的 形成 使 新 生 链 转移 到 (23) 位 的 (5)} 上 。 一 个 称 为 (26) 的 
过 程 将 携带 新 生 链 的 (5} 从 (23} 位 移 向 [25) 位 ,(2} 移 到 下 一 个 (11) ,并 且 从 (25} 位 释放 出 印 载 
的 (5)}。 另 一 个 循环 开始 。 翻 译 过 程 主要 由 三 个 阶段 构成 。 第 1 个 阶段 称 为 (27} ,第 2 个 阶段 
称 为 (28) ,第 3 个 阶段 称 为 (29] 。 在 前 两 个 阶段 中 ,高 能 化 合 物 [30) 被 转换 为 (31) 。 所 有 这 些 
阶段 均 需 一 个 以 上 的 蛋白 质 翻 泽 因子 的 协助 。 所 有 细菌 多 上 肽 链 均 以 (1}{32) 为 开始 ,该 氨基 酸 
已 被 酶 催化 修饰 加 上 了 一 个 (33}) 基 团 。(29) 阶段 至 人 少 需要 两 个 蛋白 质 的 协助 ,这 两 个 蛋白 质 
称 为 (34) 因 子 ,它们 识别 (中 可 能 的 (35}{11) 的 (36; 多 少 ?)。 术 语 {37) 是 指 一 个 (2) 分 子 同 时 
被 多 个 (16) 进 行 希 译 时 所 移 成 的 复合 物 。 


答 案 














选择 题 
lc 2.ec a4 b 5.b 6.d 7.d ge .dd 10.e 


是 非 题 
1 T2T 3 FCCA3Y 二 人 TS F(50S 亚 单位 ) 656. T 7 F(3' 位 置 ) 8 下 四 下 
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(自我 装配 ) 10. T 11, F(5' 末 端 ) 12. F( 在 50S 亚 单位 加 人 之 前 mRNA 与 30S 亚 单位 
结合 } 13, T 14. F( 它 们 全 是 作为 单独 的 转录 物 部 分 被 合成 } 15. 工 16. F( 例 如 : 
RNase 了 P 的 RNA 成 分 就 可 做 到 这 一 点 ) 17. 荆 18, Ft 每 个 种 类 的 一 个 分 子 从 一 个 普通 的 
前 rRNA 分 子 裂解 而 来 ) 


匹配 题 
1J26G3D4H5F6C7A8B 9I 10E 

术语 

1， 装 载 或 负载 2. 翻译 3. 同 工 受 体 4. 先导 (序列 ) 5. 间隔 6. 尾随 7. 多 顺 反 子 


8，Shine-Dalgarno 9, 校正 ”10. 应 急 ”11, 核糖 体 12. 信和 号 序 刘 ”13. GTP 或 鸟 苷 三 磷 
酸 14. 移 位 酶 


关于 和希 译 的 故事 


1. 氨基 酸 2. 信使 RNA(mRNA) 3. 腺 苷 三 磷酸 (ATP) 4 活化 $. 转运 RNACtRNA) 
6 氨 酰 -tRNA 合成 酶 7. 三 叶 草 8. 三 个 和 三 个 10. 芭 密 码 子 11,， 密码 子 12. 着 
基 13. 3” 14.。 腺 叮 哈 15. 加 载 或 负载 16. 核糖 体 17. RRNA 18. 50 19. 30 20. 
Svedberg 21, 超速 离心 2. 氨基 ,或 N- 23. A 24. 肘 25. P 26. 移 位 27. 起 始 
28. 延伸 29. 终止 ”30. 乌 苷 三 磷酸 (GTP) 31. 乌 并 二 磷酸 (GDP) 32. 重 氮 酸 33. 甲 
酰基 (CHO) 34. 释放 35. 终止 ”36. 两 个 37， 多 核糖 体 





Lewis Thomas 在 他 的 走 水 征 和 蜗牛 ?由 涉及 到 DNA 时 , 写 到 “DNA 可 径 度 变异 的 能 
力 臭 是 令 人 惊 育 , 如 果 没 有 这 种 属性 ,我 们 也 许 仍然 是 一 种 庆 氧 的 细菌 ,当然 也 不 会 有 音乐 。” 
窗 变 是 进化 的 绝对 必要 条 件 。 帮 机 体 适 应 环境 变化 的 能 力 , 从 根本 上 米 说 是 基于 群体 基因 库 
中 突变 的 积累 。 群 体 中 遗传 的 多 样 性 可 增加 种 系 生 存 的 机 会 。 许 多 种 系 的 有 机 体 ( 例 如 恺 龙 ) 
已 经 灭绝 .这 是 由 于 其 基因 库 并 没有 充分 的 异 质 化 : 若 如 此 ,至 少 可 使 群体 少数 成 员 能 够 适应 
正在 变化 的 环境 。 在 本 章 中 ,我 们 将 讨论 最 重要 的 突变 类 型 ,突变 如 何 发 生 以 及 它们 如 何 被 检 
测 。 

突变 类 型 


6. 1 什么 是 突变 ? 

突变 是 遗传 物质 发 生 了 可 以 继承 的 改变 -可 改变 任何 的 基因 形式 。 这 些 变 化 形式 的 基 
因 称 为 等 位 基因 (allele) 。 科 学 家 们 认为 :突变 的 类 型 其 本 上 有 两 类 , 即 ; 可 影响 基因 的 [也 被 
称 为 基因 突变 (gene murtation) ] 突 变 , 以 及 可 影响 整个 染色 体 或 染色 体 片 段 的 突变 。 后 一 突 
变 类 型 被 称 为 染色 体 畸 变 (chromsomal aberration}。 在 核 背 琶 水 平 的 基因 突变 一 般 也 称 为 点 
突变 (point mutation)。 


6. 2 ” 茶 因 突变 的 分 子 基础 是 什么 ?9 


核 苷 酸 序列 决定 着 rRNA .mRNA 和 tRNA 的 结构 ,也 决定 着 活 细 胞 所 需 的 大 量 蛋 白质 
的 结构 。 为 了 种 系 的 生存 遗传 信息 必须 准确 地 进行 复制 并 传递 给 下 一 代 。 在 DNA 分 子 中 基 
因 的 复制 过 程 中 任何 错误 (如 插 人 .删除 ,以 及 一 个 或 多 个 短 基 替换 ) 将 导 臻 突变。 最 然 细 胞 具 
有 保证 DNA 复制 过 程 准确 性 的 机 制 , 但 是 ,每 10: 一 107 次 的 复制 就 会 自然 发 生 一 次 错误 ,这 
种 错误 将 导致 DNA 分 子 序 列 中 发 生 可 遗传 的 改变 。 在 实验 宝 中 ,突变 比率 各 通过 暴露 于 物 
理 ( 如 :UV 和 电离 辑 射 ) 或 化 学 试剂 ( 称 为 诱 变 剂 ,mutagen) 而 大 幅度 地 提高 。 

许多 突变 是 由 于 DNA 中 核 背 酸 碱 基 的 不 稳定 而 造成 的 。 当 核 霸 酸 磊 基 从 被 替 击 的 水 分 
子 吸收 充分 的 能 量 后 ,它们 将 发 生 结 构 变 化 :这 种 变化 称 为 豆 变 异 构 转 换 (tautormeric shitt) 
(网 6- 17。 互 变异 构 转 换 引起 成 基 中 电子 和 质子 的 重新 排 布 ,由 此 它们 不 能 再 正常 的 配对 
( 即 ; 太 =T 和 G=C)。 在 不 稳定 的 高 能 状态 ,全 与 十 配对 ,而 A 与 C 配 对。 如 果 在 这 些 碱 基 
转换 返回 其 正常 状态 之 前 ,这 样 的 分 子 被 复制 ,自然 发 生 的 互 亦 异 构 转 换 可 导致 DNA 分 子 被 
影响 区 域 核 苷 酸 序 列 中 发 生 可 遗传 的 改变 (图 6-2。 
ti 例 6.1 


假设 在 DNA 分 子 被 复制 时 ,一 个 碱 基 ( 如 入) 在 DNA 聚合 酶 与 其 接触 时 发 生 了 互 变 异物 
转 搁 。 这 种 情况 如 果 发 生 ,C 将 被 组 入 DNA 的 新 拷贝 链 中 而 不 是 T。 另 一 个 神 板 链 在 复制 时 
将 表现 为 正常 的 左 基 配对 。 当 带 有 错 配 区 域 的 DNA 被 复制 时 ,一 个 正常 配对 的 突变 体 DNA 
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分 于 将 产生 .并 且 一 个 GC 配对 将 代替 原来 的 A-T， 


ta) 人 
N ~ \ 


| N 所 
腺 里 叭 
{下 常 据 基 形 式 ) 
时 一 Nnerpnp 和 和 H 一 N 一 日 
fb | 一 上 | serene NE | 
N 人 人 
| N H 0 N 
腺 喷 输 * | 
1 罕见 的 亚 氨 时 形式 ) 胞 哮 喧 
(h) NN 
" I@ 
《<1 2 
1 以 Nh 
嘿 伶 Hl 
{正常 的 酮 虑 ) 
OH rrr naman 
《4 | SN IN 中 
N 直 
| N HH LL 人 N 
4 I 
鸟 嗓 脸 有， , 
( 特 见 的 燃 蒂 式 ) 胸腺 味 吐 


图 6-1 互 变异 构 转 换 和 异常 的 碱 基 配 对 。 当 分 子 重新 排 布 它们 的 电子 和 质子 时 发 
生 扫 变异 构 转 找 。 互 变异 构 转换 可 引起 核 苷 酸 中 的 碱 基 变 得 不 稳定 并 相互 异常 配对 。 
{a} 不 稳定 的 (* ) 腺 吸 叭 与 胞 喀 喧 形成 两 个 复 键 (用 点 线 玫 示 1(A' 二 C): tb} 不 稳定 的 
刍 嗓 输 通 过 三 个 氢 键 与 胸腺 喀 院 配对 (G* 三 T)。 上 反之 ,不 稳定 的 胸腺 喀 喧 与 岛 嘻哈 
配对 ,而 不 稳定 的 胞 密 啶 与 腺 呆 哈 配对 。 


当 化 学 诱 变 剂 或 高 能 输 射 导致 除去 (删除 ) 或 向 DNA 分 子 中 插入 (添加 )--- 个 或 多 个 核 芋 
酸 时 ,其 他 类 型 的 遗传 变化 也 可 发 生 。 在 编码 蛋白 质 的 基因 中 发 生 插入 和 删除 可 引起 移 码 突 
变 (frameshift mutation) 。 从 编码 区 域 插 人 或 称 直 一 -个 三 基 , 这 将 改变 mRNA 分 子 的 阅读 框 。 
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在 复制 前 A 发 生 五 变异 构 转 换 ~ 


5 1 ACGTACGTACGAGCGACCA—3! 
3'— TOCATCCATGCTCCCTGGT— 5) 


错 配 区 城 | 复制 


和 
ACGTACGTACGAGGGACCA | ACGTACGTACGAGGGACCA 
TGCATGCATGCCCCCTGGT TGCATGCATGCTCCCTGGT 


复制 


ACGTACGTACGGGGGACCA ACGTACGTACGAGGGACCA 
TGCATGCATGCCCCCTGGT TGCATGCATGCTCCCTGGT 


图 6-2 互 变异 构 转 摘 引 起 异常 碱 基 配 对 的 过 程 . 在 DNA 侣 成 过 程 中 模 阪 链 中 的 互 变异 
榴 转 换 导 致 错误 的 核 昔 酸 被 组 人 PNA 正在 合成 的 链 。 当 该 DNA 再 被 复制 ,其 中 之 一 子 代 
DNA 分 子 中 含有 一 个 已 突变 的 碱 基 对 。 


6. 3 什么 是 吸 叭 和 哮 啶 的 互 变异 构 形 式 ? 


一 个 氨 原 子 在 碱 基 内 从 一 个 位 置 自然 移动 到 另 一 个 位 置 使 其 转变 为 一 个 必 蔡 异 构 形 式 
( 称 为 互 变 异 构 体 ,tautomer) (图 6-1)。 此 过 程 本 身 就 涉及 互 变 异 构 转 挽 。 所 有 的 呆 叭 各 噶 
啶 均 可 以 互 变 错 构 体 存在 。 脑 腺 蛇 啶 和 乌 噶 只 正常 是 以 酮 式 (Eeto) 存 在 ,但 是 ,在 以 罕 抑 的 烯 
醇 式 (enol) 存 在 时 ,它们 可 通过 三 个 氢 键 分 别 与 酮 式 的 马 嘎 哈 和 胸腺 喀 院 结合 。 同 样 , 腺 呆 哈 
和 胞 喀 喧 正常 是 以 氨基 (amino) 形 式 存在 ,但 在 以 罕见 的 亚 和 氨基 ({imino】 形 式 存在 时 ,它们 可 通 
过 两 个 氨 键 分 别 与 氨基 形式 的 胞 喀 啶 和 腺 嘎 叭 结合 。 当 囊 变 异 构 和 转换 发 生 时 ,已 改变 的 碱 基 
易于 与 错误 的 互补 碱 基 配 对 ,由 此 形成 突变 ;该 突变 将 导 敏 一 个 不 同 的 表 型 。 多 atson 利 Crick 
在 试图 解释 DNA 结 攀 时 遇 到 的 主要 阻碍 之 一 是 :他 们 所 用 的 生物 化 学 教科 书 中 DNA 碱 基 是 
以 罕见 的 互 变 异 构 体形 式 来 表示 的 。 


6. 4 作为 互 变异 构 转换 的 结果 , 碱 基 发 生 蔡 换 的 类 型 是 什么 


让 世 变异 构 转 换 导 致 的 碱 基 替换 可 以 是 转换 ,也 可 以 是 颠 换 。 在 互 变异 构 转 换 使 一 个 嗓 
蛤 与 男 一 个 呆 叭 相互 置换 (如 Ace>G) 或 一 个 旷 院 与 另 一 个 喀 啶 相互 置换 { 如 Te*>C) 而 导致 错 
误 配 对 时 ,就 形 碟 了 转换 (transition) 。 在 一 个 嘎 叭 被 一 个 喀 啶 所 置换 或 一 个 喀 哇 被 一 个 味 蛤 
所 置换 (AC 或 TeG) 时 ,就 形成 了 颠 换 (transversion)。 由 于 导致 转换 的 结构 变化 相当 小 
(变化 只 需 较 小 的 原子 重 排 ) ,所 以 转换 发 生 的 频 度 比 题 欣 ( 需 要 更 实质 的 分 子 修饰 ?要 高 。 


6.5 转换 和 颠 换 的 数量 可 表示 有 机 体 之 间 进 化 的 关系 吗 9 


在 指定 的 基因 或 基因 组 中 转换 和 颠 换 的 数量 可 以 被 用 来 比较 一 个 有 机 体 与 另外 一 个 有 机 
体 之 间 的 趋 异 进 化 程 产 。 沿 指定 基因 长 度 的 碱 基 改变 的 数量 可 以 表示 与 共同 祖先 之 间 的 遗传 
的 趋 异性 。 
6.6 在 DNA 复制 过 程 中 ,DNA 聚合 梅 能 改正 某 些 错 配 的 碱 基 吗 ? 

某 些 DNA 聚合 酶 具有 3 一 5 外 切 核酸 酶 的 活性 。 这 就 赋 子 了 这 些 聚 合 酶 带 有 "校正 ”的 
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特性 。 当 DNA 育 合 酶 将 一 个 错 配 的 核 若 酸 加 到 正在 生长 的 多 肽 链 中 的 时 候 , DNA 分 子 中 发 
生 的 结构 变化 可 被 该 DNA 聚合 畴 中 的 一 个 亚 基 所 识别 (如 :细菌 DAN 聚合 蝉 ! 林 的 亚 基 )。 
这 导致 在 该 错 配 碱 基 的 5' 弟 ,将 共 切 除 ,并 在 生长 的 肽 链 的 林内 留 有 一 个 游离 的 3- OH 基 
质 , 进 入 的 碱 基 可 与 该 基 困 形 成 磁 酸 二 酯 

6.7 编 名 多肽 的 基因 中 由 短 基 蔡 换 引起 的 点 突变 可 导致 错 尺 突变 .无 义 突变 和 

同 尺 突变 。 三 种 突变 相互 之 间 有 何不 同 ? 
错 义 突变 (missense inutation) 引 起 一 个 有 意义 密码 子 与 对 外 一 个 置换 。 

fF 例 6.2 





鲜 状 细胞 贫血 是 一 个 很 好 例子 来 解释 错 又 突变 影响 。 正 常 的 血红 蛋 抽 入 分子 (负责 把 氧 
从 肺 运输 到 身体 的 各 个 部 分 ) 由 两 个 a 和 了 两 个 日 链 物 成 。 正 常 的 了 B 链 的 前 7 个 揽 基 酸 是 频 氨 
酸 - 组 毛 酸 - 亮 拨 酸 - 苏 扎 酸 - 且 氨 酸 - 谷 氮 酸 - 洛 氮 酸 。 惟 患 镶 状 细胞 贫血 的 个 体 具 有 一 个 突变 
的 有 链 : 在 该 链 中 作为 多 肽 的 第 6 个 氨基 酸 的 颗 乞 酸 被 置换 为 谷 所 酸 。 这 个 突变 导致 在 编码 
谷 氛 酸 的 第 6 个 密码 子 (GAG) 的 第 2 个 硫 基 由 从 站 换 为 {图 6- 3)}。 由 此 第 6 个 密码 子 的 
序列 已 成 为 GUG#; 该 密码 子 编码 频 挟 酸 。 该 错 义 突变 形成 的 血红 蛋白 分 子 被 称 为 HbS。 只 会 
有 HbS 的 细胞 在 惰 氧 张力 的 情况 下 易于 变 成 新 月 ( 镰 状 ) 形 状 。 这 些 和 细胞 易于 破 改 , 且 不 能 像 
正常 细胞 那样 通过 毛细 血管 ,进而 导数 贫血 (也 可 能 死亡 )，。 








Hb A 1 2 3 4 5 6 7 

DNA CAC GTG GAC TGA GGA ICTC ICTC 
mRNA GUG CAC CUG ACU CCU |GAG [GAG 
氨基 酸 val his leu thr prolgliul|glu 
Hb 5 1 2 3 4 5 6 7 

DNA CAC GTG GAC TGA GGA [CAC |CTC 
mRNA GUG CAC CUG ACU CCU IGUG JIGAG 
氨基 酸 val his leu thr prolvallglu 








图 6-3 8B- 珠 蛋白 要 因 中 单 做 基 替 换 4| 起 的 销 义 突变 。 


无 光 突 变 (nonsense mutation) 可 产生 3 个 终 上 密码 子 (UGA .UAA 和 UAG) 中 的 一 个 。 
无 义 罕 变形 成 的 多 肽 比 正常 的 要 得。 一般 来 讲 , 这 些 短 的 多 肽 不 能 正常 的 行使 功能 ,这 表示 生 
物 学 特征 的 丧失 ， 
PP 例 6.3 


被 称 为 McKees Rocks 的 月 珠 蛋 白 的 变异 体 在 其 链 中 献 失 最 后 的 琴 个 锡 基 酸 (从 拨 基 林 
端的 第 145 和 146 位 置 上 的 氨基 酸 )。 其 发 生 的 原因 是 : 酷 链 酸 密码 子 UAL 的 第 3 位置 的 品 
和 被 置换 态 。 这 个 研 基 的 蔡 摘 形成 一 个 终止 密码 子 AA; 它 可 导致 多 肢 延 伸 的 过 昱 终止 。 





同 义 突变 (samesense mutation) 疏 变 那 些 同 义 密码 子 ( 可 被 具有 相同 摆动 的 tRNA 阅读 ) 
的 第 3 位 核 车 酸 ，。 
Fr 例 6.4 


如 果 突 灾 将 甘 氮 酸 的 密码 子 由 忆 G 息 政变 为 GGC, 由 子 两 个 密码 子 都 意味 着 甘 切 睫 的 插 
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入 ,这 将 不 形成 明显 的 多 肽 氨基 酸 组 成 方面 的 变化 。 
6.8 一 个 基因 可 观察 到 的 突变 速率 为 什么 多 半 要 比 “ 真 实 " 的 突变 速率 低 ? 


突变 是 自然 发 牛 的 ,因而 ,在 基因 编码 区 域 中 任何 指定 的 碱 基 ( 例 如 在 125 位 的 A) 均 可 变 成 
任何 其 他 碱 基 ( 例 好 CY。 车 出 现 这 种 情况 ,就 会 形成 突 袜 。 该 突变 可 作为 细胞 的 某 些 方面 的 表 
型 变化 而 被 检测 到 。 如 有 果 在 问 一 位 置 另 一 个 突变 事件 将 CC 转 释 为 A, 那 么 该 细胞 的 表 型 将 回复 
为 夺 生 型 (回复 突变 ,back mutation)。 虽 然 两 个 突变 事件 发 生 在 同一 个 基因 内 ,但 是 , 若 只 在 第 2 
个 突变 发 生 后 对 细胞 表 型 进行 分 析 评 价 将 检测 不 到 突变 。 同 义 突 变 和 在 不 同 密码 子 中 可 抵消 其 
他 突变 的 突变 ,以 及 突变 抑制 (问题 6. 11) 等 均 可 造成 半 实 际 突变 速率 的 分 析 评 价 计 低 。 


6.9 什么 是 热点 ? 


尽管 突变 是 自然 发 生 的 ,但 某 些 基因 含有 的 区 域 较 其 他 更 易 突 变 。 这 些 位 置 称 为 热点 
(hat spot) 。Seymour Benzer 在 对 噬菌体 T4 > 下 基因 座 标志 的 拓扑 学 研究 过 程 中 首先 证 实 了 
热点 存在 。Benzer 对 r 卫 基因 闪 中 全 部 1612 个 自然 发 生 的 突变 进行 了 作 图 ,发 现 该 基因 座 中 
的 60 个 位 置 表现 出 比 期 望 数量 大 得 多 的 自然 突变 。 特 别 是 他 定位 了 两 个 位 置 , 在 这 些 位 置 中 
标 出 了 100 多 个 突变 。 他 也 在 > 下 基因 座 中 发 现 了 129 个 位 置 ,在 这 些 位 置 中 根本 不 存在 突 
变 。 这 些 突变 的 多 样 性 的 原因 大 部 分 还 不 清楚 。 


6. 10 ”什么 是 移 码 突变 9 


移 码 突变 是 在 基因 编码 区 域内 由 于 核 苷 酸 或 碱 基 的 插 人 或 删除 所 导致 的 突变 。 蛋 白质 合 
成 装置 是 通过 阅读 连续 的 由 3 个 磊 基 构成 的 密码 子 , 并 以 起 始 密码 子 (AUG ) 为 起 点 而 对 遗传 
密码 进行 翻译 的 。 如 果 在 编码 区 域 中 发 生 单个 碱 基 的 添加 ( 插 人 ?或 移 走 ( 删 除 ), 从 这 一 点 开 
始 所 有 的 密码 子 将 发 生变 化 。 





1F 例 5.5 


以 下 列 的 句子 为 例 说 明 形 成 插入 (或 和 删除) 后 将 会 发 生 什 么 : THE FAT CAT ATE HIS 
HAT( 肥 猫 吃 了 他 的 帆 子 }。 如 果 一 个 I 在 第 3 个 词 的 第 2 柱 置 插入 ,该 向 子 特 成 为 :THE FAT 
CIA TAT EHI SHA T。 由 于 插入 已 改变 了 阅读 框 , 这 个 新 身子 没有 意义 。 从 踪 传 学 的 角度 讲 ， 
形成 的 这 套 新 密码 子 以 及 由 此 产生 的 多 肽 ,对 细胞 而 言 肖 有 任何 意义。 如 果 从 正确 的 句子 中 
把 字母 下 删除 ,新 向 子 为 THE ATC ATA THE ISH AT。 同 样 这 个 新 句子 也 是 没有 尾 何 意义 。 


E 例 0.6 


正常 的 a 珠 蛋白 有 141 小 气 基 酸 , 其 mRNA 中 最 后 5 个 密码 子 如 下 ; 

密码 子 号 码 ;， 138 139 140 141 142 

密码 子 序 到 UCC AAA UAC CGU UAA 

编码 氛 基 酸 : 丝氨酸 ” 赖 瘟 酸  ” 酷 气 酸 。 精 总 本 终止 

异常 w 珠 蛋白 变异 体 ,Hb Wayne 1, 具 有 146 个 氨基 酸 , 其 中 138 小 与 正常 e 珠 蛋白 分 子 
中 的 完全 相同 ,而 其 余 的 8 个 括 基 酸 是 不 同 的 。 这 个 突变 体 的 形成 是 由 于 密码 子 139 中 3 惊 
腺 嗓 叭 (AA) 的 删除 。 

图 示 如 下 ， 

密码 子 号 码 : 138 139 140 141 142,...... 147 

正常 密码 子 序列 ， UCC AAA UAC CGU UAA 


132 ， 


分 子 和 细胞 生物 学 





突变 密码 子 序列 ， UCC AAU ACC GUU AAG....., UAA 
编码 毛 基 琶 ， 丝氨酸 。 天 冬 酰胺 ” 苏 氮 栈 归 氨 酸 赖 气 酸 .，.， 终止 

单 碱 基 册 除 引 走 的 阅读 框 转 撞 使 142 住 的 终止 密码 于 UAA 分 型 为 两 个 不 同 密码 子 , 这 
就 半 致 了 在 到 达 新 的 终止 密码 子 时 ,有 8 个 新 拨 基 酸 加 到 了 这 个 多 肤 链 上 。 


6. 11 什么 是 抑制 性 突变 ? 


某 些 撮 制 性 突变 可 抵消 其 他 不 同 基因 中 的 突变 。 男 一 个 类 型 抑制 性 突变 可 位 于 与 它 所 抑 
制 的 突变 不 出 的 位 置 中 ,然而 也 可 存在 于 与 它 所 抑制 的 突变 在 同一 某 因 中 。 虽 和 然 抑制 性 罕 变 
可 导致 一 个 突变 表 型 向 野生 型 " 反 转 ", 但 是 ,这 个 表 型 反 转 并 不 代表 一 个 真正 的 回复 突变 ,这 
是 由 于 该 野生 更 和 该 反 转 体 之 间 交 叉 产 生 的 子 代 仍 携带 有 最 初 的 (不 钙 抑 制 的 ) 突 变 。 例 如 ， 
在 一 个 细胞 中 删除 一 个 碱 基 眠 形成 的 移 但 突变 可 导致 与 氨基 酸 代谢 有 关 的 一 个 多 肽 过 早 的 终 
止 合成 ,致使 该 细胞 反 转 为 一 个 营养 突变 体 (部 问题 6. 22)。 如 果 随 后 发 生 一 个 碱 基 的 添加 
《或 删除 包括 终止 密码 子 在 内 的 得 序列 ), 这 可 使 该 基因 序列 恢复 正常 的 阅读 框 ,并 合成 该 多 
肘 。 形 成 的 这 个 多 肘 也 许 有 一 个 或 多 个 氨基 酸 与 其 天 然 多 肽 不 同 ,但 是 ,如 果 它们 并 本 影响 该 
蛋白 质 的 活性 部 位 ,那么 ,一 个 野生 型 的 表 型 将 繁 显现 。 这 第 二 个 突变 将 抵消 第 一 个 突变 ,使 
该 细胞 恢复 为 原状 型 ( 见 问题 6. 22) 。 


6. 12 ”什么 是 增 变 基因 ? 


细胞 具有 一 -系列 不 同 的 修复 系统 来 减少 遗传 物质 中 潜在 的 致命 性 突变 的 数量 。 这 与 细胞 
的 所 有 过 程 相 似 , 修 复 机 制 是 通过 蛋白 质 来 实现 的 ;所 有 的 蛋白 质 是 由 细胞 基因 组 所 编码 的 ， 
因此 易 发 生 突变 ,在 编码 修复 蛋白 质 的 基因 中 ,任何 一 个 发 生 突变 将 使 基因 产物 不 具有 功能 ， 
这 可 导致 细胞 中 突变 的 速率 高 于 正常 情况 ,这 些 基 因 就 称 为 增 变 基 因 Cmutator gene)。 
二 例 6.7 





尿 喧 喧 - N - 糖 基 化 酶 缺陷 型 (az 上) 大 肠 杆 菌 菌株 ,这 些 突变 体 不 能 修复 胞 喀 喧 的 脱 馆 基 
作用 ,因此 具有 高 水 平 的 C 一 丁 转 宰 。 


突变 原因 
6. 13 ”物理 或 化 学 物质 可 诱导 突变 吗 ? 

是 的 。 引 起 帘 变 的 物理 和 化 学 物质 称 为 诱 变 剂 (imnutagen)。 诱 变 剂 引 直 突变 可 通过 :在 
DNA 分 子 中 使 一 个 碱 基 置换 为 男 一 个 碱 基 (如 厦 基 类 似 物 ); 使 碱 基 的 结构 改变 并 以 此 导致 错 
配 ( 如 壹 化 剂 ) ;形成 插入 或 删除 (如 呼 啶 染料 的 插入 剂 ) ;或 严重 地 损伤 碱 基 使 其 不 能 与 任何 其 
他 十 常 的 碱 其 配对 {如 紫外 线 )。 

6. 14 碱 基 类 似 物 如 何 导致 突变 9 

碱 基 类 似 物 (base analog) 与 DNA 中 正常 含 握 碱 基 极为 相似 , 它 可 在 DNA 聚合 酶 的 作用 
下 组 人 正在 复制 的 DNA 分 子 ， 碱 基 类 似 物 具有 异常 的 碱 基 配 对 特性 , 它 一旦 组 人 就 会 在 后 
续 的 DNA 复制 循环 过程 中 形成 突变 。5 - 渡 尿 喀 啶 (5 -BUD) 和 2- 毛 基 嗓 险 (2 - AP) 是 两 个 党 
见 的 碱 基 类 似 物 。 

#5F 例 6.8 





5- BU 是 胸腺 喀 啶 的 类 似 牺 , 它 可 通过 DNA 聚合 酶 组 入 DNA 分 子 中 而 代替 胸 肚 喀 啶 。 
5 一 BU 分 子 在 其 碱 基 的 口 -5 住 置 上 有 一 个 省 基 团 而 不 是 胸 脾 喀 喧 中 正常 的 (Hai。 该 类 局 物 
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的 入 醇 形式 (组 入 后 可 很 快 形成 的 形式 ) 与 乌 嗓 叭 配对 而 不 是 与 配 喀 啶 配对 ,这 将 导致 转 授 。 


6. 15 烷 化 剂 如 何 引 起 突变 9 


煤化 剂 通过 化 学 性 改变 下 常 舍 氮 碱 基 而 引起 突变 ,这 些 受 累 碱 基 可 与 一 个 特异 的 碱 基 配 
对 而 不 是 正常 互补 的 碱 基 。 
kz 例 69 


产 胺 (HA) 引 起 GC 一 AT 的 转换。 该 分 子 将 OH 基 团 加 到 胞 喀 啶 分 子 C-4 位 局 Hs 的 氮 
上 。 所 形成 的 分 子 LN -4- 送 基 胸 只 啶 ) 三 腺 嗓 叭 配对 ,导致 GC 一 AT 的 转换 突变 。 


6. 16 ”插入 试剂 如 何 引 起 突变 9 


插入 试剂 (intercalating agent)( 如 原 黄 素 . 叶 了 喧 黄 、 溴 乙 钾 ) 是 平面 分 子 , 它 可 使 自身 插 人 
到 DNA 双 螺 旋 内 全 在 一 起 的 含 毛 碱 基 之 间 。 这 些 试 剂 以 这 样 的 方式 改变 DNA 分 子 , 并 导致 在 
复制 过 程 中 DNA 聚合 酶 插 人 或 跳 过 一 个 或 多 个 碱 基 。 这 种 类 型 的 诱 变 剂 常 引 [起 移 码 突 灾 。 


6. 17 ”紫外线 如 何 引 起 突变 ? 


当 紫 外 线 (ultraviolet light) 被 dsDNA 分 子 一 条 链 中 相 邻 的 喀 喧 吸收 ,它们 形成 一 个 环 丁 
烧 - 哮 了 啶 光 二 阳 体 ， 这 些 在 DNA 一 条 链 上 的 二 聚 体 干扰 DNA 复制 过 程 中 正常 的 碱 基 配 对 。 
这 对 DNA 复制 的 影响 是 非常 广泛 的 ,以 至 正常 的 复制 过 程 被 终止 ,直到 这 些 二 诊 体 被 去 除 或 
被 绕 过 。 在 这 种 情况 下 ,被 称 为 SOS 修复 系统 (sos repair systern) 的 修复 机 制 被 诱导 激活 。 
SOS 系统 是 一 个 紧急 修复 过 程 可 协助 绕 过 由 光 二 素 体 形成 的 “复制 阻碍 ”"。 这 个 修复 机 制 尚 
不 完全 清楚 ,但 一 般 认为 ,SOS 蛋白 质 与 DNA 率 合 酶 焉 相互 作用 ,进而 降低 DNA 聚合 酶 严格 
的 特异 性 。 在 SOS 的 介 导 下 ,陷入 困境 的 DNA 诊 合 酶 绕 过 附 塞 位 置 ,这 是 通过 随机 地 组 人 一 
个 或 多 个 碱 基 直 到 该 聚合 酶 通过 损伤 位 置 。 当 这 种 情况 发 生 , 一 个 不 是 与 正常 二 聚 体 化 的 喀 
啶 互补 的 碱 基 被 插 人 是 很 有 可 能 的 ,并 且 这 也 导致 一 个 突变 。 由 此 ,紫外 线 照射 通常 导致 转换 
和 颠 换 帘 变 ,而 移 码 突变 也 是 可 能 的 ,但 不 常见 。 


6. 18 在 SOS 系统 被 激活 前 ,UV 损伤 的 DNA 能 被 修复 吗 ? 


大 多 数 细菌 细胞 具有 DNA 修复 机 制 , 它 可 切除 UV 损伤 的 DNA 并 以 未 损伤 的 片段 取代 
切除 的 片段 。 图 6 -4 说 明了 这 个 过 程 。 在 同一 链 中 相 邻 喀 贮 对 UV 光线 的 吸收 将 引起 它们 
相互 作用 并 形成 二 聚 体 。 产 生 的 最 常见 损害 是 胸腺 喀 淀 二 聚 体 。 胸 腺 喀 喧 二 聚 体 使 DNA 变 
形 , 形 成 突起 并 抑制 聚合 酶 的 活性 。 该 修复 系统 利用 wwrABC 限制 性 内 切 核 酸 酶 ,该 内 切 酶 可 
识别 DNA 的 变形 。 这 个 限制 性 内 切 核酸 酶 结合 在 变形 的 任意 一 侧 , 切 开 损 伤 的 DNA 链 。 
DNA 豪 合 酶 结合 在 损伤 DNA 5 一 侧 的 切口 上 ,切除 损伤 的 区 域 并 以 新 DNA 将 其 置换 。 
一 旦 通过 率 合 酶 以 新 DNA 将 损伤 DNA 富 换 ,DNA 连接 酶 就 立即 修复 剩余 的 切口 。 


突变 的 检测 

6. 19 ”细菌 突变 如 何 检 测 ? 

细菌 突变 体 可 通过 观察 比较 细菌 菌株 (或 分 离 菌 ) 和 野生 性 型 的 表 型 来 检测 。 野 生 株 通 常 
是 由 白 然 界 分 离 的 菌株 。 野 生 型 的 特征 反映 了 基因 的 通常 的 或 天 然 的 形式 。 例 如 ,大 肠 杆菌 
的 野生 株 可 以 生长 在 含有 能 量 以 及 只 以 无 机 盐 和 葡萄 糖 作 为 碳 源 的 培养 基 中 。 它 们 之 所 以 如 
此 ,因为 它们 具有 的 生物 化 学 代谢 途径 可 以 合成 全 部 所 需 的 氨基 酸 .维生素 和 核 代 酸 。 突 变 株 
为 了 自身 的 生长 ,需要 培养 基 中 提供 一 个 或 多 个 氨基 酸 。 这 个 表 型 的 变化 反映 了 与 氨基 酸 合 
成 途径 有 关 的 基因 存在 突变 。 
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图 5-4 细胞 对 吵 喀 二 聚 体 的 修复 。 当 两 个 喀 啶 彼此 相信 位 于 同一 DNA 链 中 ,如 果 
通过 吸收 紫外 线 而 使 其 变 得 不 稳定 ,它们 就 会 相互 作用 形成 一 个 二 聚 体 。 嗜 啶 二 束 体 
改变 PNA 分 子 的 形状 并 阻止 DNA 的 复制 和 转录 ， 大 多 数 细菌 具有 的 修复 系统 可 除 
去 这 些 二 聚 体 并 以 适当 的 核 苷 酸 进行 取代 。 这 个 修复 过 程 涉及 通过 基因 worABC 的 
基因 产物 切除 损伤 的 DNA 以 及 通过 DNA 聚合 酶 T 对 损伤 的 DNA 进行 置换 。 当 
DNA 连接 酶 将 新 合成 的 链 与 昌 链 连接 后 修复 过 程 结束 。 


6. 20 细菌 可 自然 发 生 或 被 诱导 突变 。 通 过 细胞 分 裂 , 这 些 突变 可 从 一 代 传 递 给 
另 一 代 。 我 们 所 知 的 突变 是 来 自 自然 发 生 和 实验 室 诱导 的 突变 ,并 和 且 是 利 
用 细菌 作为 实验 模型 的 。 细 菌 的 突变 是 自然 发 生 的 ? 还 是 暴露 于 特殊 环 
境 的 结果 ,或 两 者 都 有 ? 

这 个 问题 (直到 1943 年 才 得 到 回 管 ) 是 理解 遗传 学 的 重要 的 基础 。Salvador Luria 和 
Max Delbrick 从 事 大 肠 杆 菌 噬 苗 体 的 研究 工作 ;他 们 设计 了 一 个 实验 一 一 后 来 被 称 为 芒 很 变 
异 实验 (fluctuation test) ,该 实验 提供 的 证 据说 时: 细 戎 罕 变 是 自然 发 生 的 ,而 不 是 对 特殊 环境 
物 釉 的 适应 性 反应 (类 似 噬菌体 ) 。 


6. 21 什么 是 Luria-Delbriick 簿 委 变异 实验 9 


LuriarDelbriick 委 律 变异 实验 是 第 一 个 证 明细 菌 突变 自然 发 生 的 实验 。 为 了 理解 这 个 实 
验 的 价值 ,让 我 们 考察 一 下 在 大 肠 杆菌 中 所 看 到 的 从 对 唆 菌 体 T1( 在 自然 界 正常 存在 ) 的 感受 
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性 (第 感性 ?向 一 个 抵抗 状态 转变 的 表 型 变化 。 大 肠 杆菌 野生 穆 对 噬菌体 T1 敏感 ;也 就 是 说 ， 
由 于 购 菌 体 的 感染 ,细菌 细胞 溶解 。 然 而 ,群体 中 的 某 些 细胞 串 以 抵抗 感染 ,被 称 为 星 菌 体 抗 
性 .这些 突变 体 的 形成 是 由 于 噬菌体 存在 于 细菌 环 境 中 的 结果 吗 ? 或 者 是 它们 已 经 存在 ( 自 
然 发 生 )? 并 因为 噬菌体 作为 环境 中 的 一 个 选择 物质 而 优先 增殖 吗 ? 以 下 介绍 的 入 香 变 异 实验 
对 这 个 问题 提供 了 一 个 答案 : 

外 接种 噬菌体 T1 于 10 盘 营 养 琼脂 培养 轩 上 ,然后 ,将 在 营养 肉 汤 储存 培养 物 过 夜 培 养 
的 约 10 大肠 杆 菌 细胞 铺盖 (stock eulture) 在 已 接种 蜂 菌 体 的 培养 咽 的 表面 。 将 这 些 培 养 了 
在 35 仿 有 钥 育 过 夜 。 把 出 现在 每 个 培养 咽 上 的 菌落 数量 记录 下 来 。 

多 从 用 于 上 述 培 养 的 同一 储存 培养 物 中 制备 10 稚 大 肠 杆菌 的 传代 培养 物 ,并 将 其 置 于 营 
养 肉 汤 中 。 在 同样 的 培养 条 人 忻 下 钴 育 过 夜 。 对 10 盘 传 代 培 养 物 ,重复 上 述 步骤 1。 

中 分析 统 计 结 果 , 把 储存 培养 物 中 存在 的 突变 体 数量 与 每 盘 传 代 培 养 物 ( 共 10 盘 } 中 存在 
的 突变 体 数量 进行 比较 。 衍 循 变 异 实验 的 结果 松 括 于 表 6. 1。 

表 6.1 典型 的 答复 变异 实验 结果 
情 存 培养 物 传代 堵 养 物 
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表 6. 1 所 示 结 果 支 持 突变 体 自然 生成 的 假说 。 如 打 哈 菌 体 抗 性 细胞 来 源 于 暴露 于 相同 浓 
度 的 选择 物质 (噬菌体 T1) ,那么 ,所 有 的 培养 加 (包括 来 自 鱼 存 培养 物 和 传代 培养 物 的 接种 ) 
都 应 当 呈 现 同 样 近似 的 菌落 数量 , 仅 存 在 抽样 误差 。 另 一 方面 ,如 果 对 Tl 抗 性 的 随机 突变 自 
然 发 生 的 话 ,在 传代 培养 物 之 间 ,噬菌体 抗 性 戎 落 数 量 的 差异 将 较 宽 的 波动 范围 。 那 些 在 传代 
后 不 久 就 发 生 的 突变 将 导致 许多 抗 性 菌落 ,而 那些 在 接种 前 孵育 阶段 中 较 晚 发 生 的 突变 将 形 
成 相当 少 的 抗 性 菌落 。 


6. 22 ”什么 是 营养 突变 体 ? 


营养 突变 体 (auxotrophic) 是 那些 显现 出 在 野生 型 中 并 不 显现 的 一 个 或 多 个 营养 需要 的 
突变 体 ;野生 株 因 此 被 称 为 原 养 型 Cprototrophic}。 例 如 ,大 肠 杆 菌 的 原 养 型 在 其 生长 过 程 中 ， 
在 培养 基 中 并 不 需要 色 氮 酸 的 存在 ,因为 它们 具有 完善 的 功能 性 生物 全 成 途径 来 合成 色 氨 酸 。 
导致 非 活性 色 氨 酸 途径 酶 类 合成 的 色 氨 酸 基 因 的 任何 突变 将 致使 营养 突变 体 细 菌 需要 色 氨 酸 。 


6. 23 ”什么 是 影印 培养 方法 ? 


影印 培养 方法 (图 6 - 5) 是 用 于 检测 营养 突变 体 的 一 个 常规 技术 。 这 个 程序 可 用 于 挑选 
几乎 所 有 类 型 的 营养 突变 体 。 设 我们 要 检测 暴露 于 紫外 线 照 射 (一 个 可 提高 突变 速率 的 诱 变 
剂 ) 的 大 肠 杆 菌 细 胞 群体 中 需要 色 氮 酸 的 突变 体 。 为 此 使 用 影印 培养 方法 ,大 肠 杆 菌 群体 的 大 
量 样 品 ( 如 1X10 个 细胞 ) 被 覆盖 在 补充 了 色 氮 酸 的 葡萄 糖 - 盐 培 养 基 的 表面 ,在 一 个 适当 的 
肚 育 阶段 后 ,可见 单 个 的 菌落 。 该 培养 四 , 称 为 主 四 (master plate) ,将 常常 含有 原 养 型 和 色 氨 
酸 营养 缺陷 型 。 从 这 个 主 呈 ,将 克隆 精确 地 复制 到 两 个 琼脂 培养 史上 ,一 个 只 有 葡萄 精盐 ( 基 
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本 培养 基 ) ,而 另外 一 个 是 补充 了 色 质 酸 的 葡萄 精 - 盐 培养 基 ( 完 善 培养 基 )。 






丝绒 表面 
{ 无 戎 ) 


细菌 克隆 


图 6- 8 影印 培养 。 影 印 培养 技术 可 以 在 混合 的 微生物 群体 中 对 特殊 的 罕 变 体 进 行 检 测 和 
挑选 。-- 个 直径 路 小 于 Petri 培养 甫 内 径 的 涂抹 盘 上 覆盖 着 无 菌 的 丝绒 布 。 将 该 涂抹 盘 轻 轻 
压 在 含有 目的 细菌 菌落 的 培养 班 表面 ,由 此 ,丝绒 纤维 上 粘 有 每 个 菌落 的 具有 代表 性 的 细 雹 。 
然后 ,将 涂抹 盘 压 在 选择 培养 基 ( 该 培养 基 将 使 带 有 目的 表 型 的 细菌 细胞 进行 生长 ?的 表面 。 


将 覆盖 有 无 菌 丝绒 布 的 圆 盘 讨 在 主 严 的 表面 进行 复制 ,由 此 ,形成 的 菌落 中 的 某 些 细胞 就 

被 转移 到 丝绒 纤维 上 。 带 有 主 髓 印记 的 丝绒 布 肯 压 在 两 个 琼脂 培养 亚 ( 一 个 是 基本 培养 基 而 

男 一 个 是 完善 培养 基 )} 的 表面 在 这 个 过 程 中 , 主 血 精确 的 拷贝 被 转移 到 两 个 琼脂 培养 下 上 。 

在 主 生 中 的 营养 突变 体 可 在 完善 培养 基 上 生长 ,但 不 能 在 基本 培养 基 上 生长 。 依 据 对 两 个 培 

养 外 的 检查 分 析 , 若 菌落 在 补充 培养 大 中 出 现 而 不 存在 于 基本 培养 基 沾 ,该 菌落 多 半 是 色 和 毛 酸 

营养 缺陷 型 。 

6. 24 ” 仿 香 变异 实验 的 结果 只 给 出 统计 学 的 证 据 来 支持 这 样 的 结论 :至 少 有 一 种 
类 型 的 细菌 突变 是 自然 发 生 的 。 影 印 培养 方法 能 提供 更 多 的 证 据 证 明 同 
样 的 结论 吗 ? 

使 用 他 们 自己 发 明 的 影印 技术 ,1952 年 Joshua 和 Esther Lederberg 提供 了 更 直接 的 支持 

证 据 来 证 明 这 个 结论 (基于 入 特 变 异 实验 的 统计 学 ) :突变 是 自然 发 生 的 。 生 长 在 琼脂 培养 生 

上 的 太 肠 杆菌 菌 落 通 过 影印 培养 技术 被 转移 到 两 个 或 多 个 全 有 培养 基 和 高 浓度 噬菌体 Tl 的 

培养 和 上 。 过 夜 笼 育 后 ,只 有 形成 Tl 抗 性 的 菌落 出 现在 培养 下 上 。 每 个 影印 严 精 确 地 显 永 

相同 几何 学 位 置 中 菌落 的 相同 数量 。 如 果 在 任何 暴露 于 噬菌体 之 前 抗 性 突变 存在 于 主 阵 上 ， 

这 些 观察 是 有 意义 的 。 


6. 25 细菌 中 的 突变 可 被 分 为 两 类 :选择 突变 和 非 选择 突变 。 什 么 是 选择 突变 9 


选择 突变 (selectabie mutation) 是 那些 可 对 微生物 的 生长 提供 高 于 野生 株 的 优势 的 突变 ， 
例如 , 赋 子 细菌 抵抗 链 霉 素 (抗生素 ) 的 突变 是 选择 突变 。 为 什么 ? 因为 当 野生 型 和 罕 变 体 细 
胞 的 混合 物 生 长 在 含有 链 霉 素 的 培养 基 中 的 时 候 ,只 有 那些 具有 抵抗 该 抗生素 的 细胞 可 以 生 
长 。 因 此 ,在 培养 环境 中 链 霉 素 的 存在 选择 了 那些 可 以 抵抗 链 址 素 的 突变 体 。 你 能 想起 其 他 
的 选择 窒 变 吗 ? 











6. 26 ”什么 是 非 选择 突变 9 


非 选择 突变 (nonselectable mnutation) 是 那些 不 能 对 微生物 的 生长 提供 益处 的 突变 。 这 些 
突变 只 有 通过 肉眼 观察 或 大 量 细 胞 的 生物 化 学 检测 才能 被 识别 。 落 落 色 素 沉着 中 的 突变 是 常 
见 类 型 的 非 选 笃 突 变 。 例 如 ,室温 生长 时 ,野生 型 沙 雷 菌 形成 红色 的 菌落 。 当 负责 色素 千 成 的 
基因 发 生 突 变 后 , 效 落 变 成 奶油 色 。 由 于 它们 是 小 雷 菌 罕见 的 突 恋 体 ,因此 它们 只 能 通过 对 窜 
有 大 量 苦 落 的 培养 中 进行 大量 的 检查 才能 被 检测 到 ， 


6.27 什么 是 遗传 互补 9 


遗传 写 补 (generic complementation) 是 一 倍 体 或 部 分 二 售 体 ( 只 有 某 些 信 份 的 同 源 染 色 
体面 不 是 整个 基因 组 ;细胞 中 携 有 两 个 突变 的 现象 。 这 两 个 突变 可 存在 同一 DNA 分 子 上 或 
不 同 的 DNA 分 于 上 。 如 果 一 个 染色 体 有 其 个 突变 位 点 ,而 同 源 染 色 体 上 类 似 的 位 点 是 完全 
正常 的 (没有 突变 ) ,那么 该 突变 被 认为 是 在 顺 位 (图 6 - 6a)。 如 果 两 个 同 源 DNA 分 子 ,每 个 
在 不 同 的 位 点 带 有 一 个 突变 (或 者 在 同 一 基 内 中 ,或 者 在 不 同 的 基因 中 ) , 则 该 突变 被 认为 是 在 
反 位 (图 6- 6b,e)。 如 果 在 及 他 中 带 有 两 个 突变 的 二 倍 体 细胞 显现 一 个 正常 的 或 接近 正常 的 
(野生 的 ) 表 型 ,那么 就 可 以 说 产生 了 遗传 互补 现 繁 。 


6. 28 ”互补 的 遗传 基础 是 什么 


当 并 倍 体 或 部 分 二 倍 体 细胞 带 有 两 个 顺 位 的 突变 ,正常 的 术 损 伤 的 染色 体 就 会 产生 一 个 
或 多 个 功能 性 蛋白 质 , 而 该 功能 性 澡 白 质 可 使 细胞 显现 正常 的 或 接近 正常 的 (野生 的 ) 表 型 ,而 
且 与 其 他 染色 体 是 否 带 有 两 个 突变 无 关 。 两 个 突变 是 囊 存 在 于 编码 单一 多 肢 链 的 同 -DNA 
片段 中 (该 片段 称 为 基因 或 顺 反 子 ), 或 是 否 它们 位 于 不 同 的 顺 反 子 中 , 均 无 关 紧 要 ; 芋 补 现象 
将 在 任 一 条 件 下 发 生 。 从 方法 学 上 ,刚才 所 描述 的 硕 式 Ceis) 条 件 可 为 反 式 (trans) 实 验 建 立 对 
照 。 这 个 完整 的 实验 被 称 为 顺 - 反 实验 (cis-trans test) 。 

如 果 带 有 两 个 反 位 突变 的 二 倍 体 或 部 分 二 傍 体 细胞 显示 为 层 生 的 或 接近 正常 的 志 型 , 互 
补 现 象 将 再 次 形成 。 但 是 ,我 们 能 从 顺 反 实验 推断 :这 两 个 突变 可 能 位 于 不 同 的 顺 反 子 中 , 因 
为 ,由 一 个 突变 基因 形成 的 有 缺陷 的 重 白 质 已 经 被 抵消 ,或 被 存在 于 同 源 DNA 分 子 ( 染 色 体 ) 
中 正常 基因 产生 的 功能 性 蛋白 质 使 之 无 效 ， 这 就 像 你 有 两 条 裤子 ,这 一 条 在 左 腿 上 有 一 个 油 
《缺陷 ) .而 那 一 条 在 右 腿 上 有 一 个 洞 (缺陷 ), 妨 果 你 把 两 条 裤子 都 穿 上 ,那么 一 条 裤子 上 的 洞 
就 会 被 另 一 条 裤子 术 损 伤 的 裤 腿 所 覆 羔 。 另 一 方面 ,如 果 两 个 反 位 的 突变 不 能 互补 ,那么 突变 
的 (异常 的 ) 表 型 就 会 出 现 。 由 此 我 们 推断 ,这 两 个 突变 多 半 是 在 同一 个 顺 反 子 中 。 世 不 是 通 
过 DNA 分 子 所 有 的 止 常 基因 来 互补 同 源 DNA 分 子 上 对 应 片段 中 的 缺陷 。 

如 果 互 补 发 生 于 顺 反 实验 的 顺 位 和 反 位 ,我 们 将 不 知道 由 两 个 不 同 顺 反 子 形成 的 多 肽 是 
否 独 立 的 蛋白 质 在 行使 功能 (如 不 同 的 酶 ) 或 它们 是 宕 作为 同一 个 如 窜改 白质 的 构成 部 分 ( 倒 
如 :含有 两 个 不 同 链 , 作 为 二 聚 体 或 四 聚 体 )}。 例 如 ,在 大 肠 杆 菌 中 , 色 氮 酸 合 成 酶 是 一 个 由 两 
条 a 链 和 两 条 8 链 聚 合 而 成 的 四 率 体 。 这 个 酶 在 生成 色 氮 酸 的 生物 合成 途径 中 催化 一 个 重要 
的 步骤 。 在 编码 a 链 基因 中 存在 两 个 反 位 突变 的 二 倍 体 细胞 不 能 生成 这 个 功能 性 酶 。 如 果 在 
编码 8B 链 芍 基 因 中 存在 两 个 突变 ,也 是 如 此 。 任 何方 式 ,该 细胞 均 不 能 合成 色 氮 酸 (Trp" 表 
型)。 但 是 ,如 果 一 个 突变 存在 于 编码 a 链 的 基因 中 而 另 -一 个 突变 存在 于 编码 了 B 链 的 基因 中 ， 
那么 同 源 染 色 体 中 的 功能 性 基因 可 以 生成 一 些 省 有 了 四 个 止 常 链 的 切 能 性 畴 ,因此 ,至 少 避 发 生 
部 分 的 互补 现象 (接近 正常 的 表 型 可 以 发 育 )。 正 常 的 和 异常 的 a 和 BB 链 可 被 合成 ,并 且 它 们 
能 以 各 种 联合 方式 自然 地 聚合 成 杂 四 聚 体 ,但 是 色 氨 酸 不 可 能 被 细胞 合成 (Trp” 表 型 ) ,除非 
某 些 四 聚 体 是 由 两 个 正常 的 x 和 两 个 正常 的 BB 链 所 组 成 。 


6. 29 互补 作用 和 重组 相同 吗 ? 
不 相同 。 重 组 表示 由 于 染色 体 的 断裂 和 重新 结合 所 导致 的 新 基因 组 全 的 形成 。 其 结果 ， 
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(如 顺 式 柠 象 = 所 补 作 用 存在 
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图 6-6 遗传 互补 ，《a) 顺 式 构 全 。 左 边 的 大 肠 杆 菌 细胞 含有 一 个 突变 的 iacZ- 基因 (基带 ) ,该 基因 
不 能 形成 及- 半 乳 糖苷 酶 。 它 也 含有 一 个 突 亚 的 zarY- 基因 ( 黑 带 ) ,该 基因 不 能 形成 转运 蛋白 质 的 B - 
半 乳 粒 背 通 透 酶 任何 一 个 突变 将 阴 正 细胞 代谢 乳糖 (Iac 表 型 }。 在 右边 的 细胞 中 , 商 个 等 位 基因 
会 有 正常 的 基因 (zac2 7 和 iacY ), 并 且 该 细胞 能 够 代谢 闻 精 (Lact 表 型 )， 当 它们 进行 交叉 ,形成 的 
部 分 二 聚 体 具有 含有 两 个 iac 基因 的 一 个 DNA 分 子 , 并 且 可 以 利用 乳 粳 (ILae- )。 互 补 已 经 发 生 。 
{b) 反 式 构象 ， 左 边 的 细胞 只 在 生成 8- 半 乳 精 苷 酶 的 能 力 方 直 是 有 缺 陪 的 。 右 边 的 细胞 只 在 生成 
8 - 半 乳 糖苷 通 透 酶 广 面 是 有 缺陷 的 。 两 个 绢 胞 都 不 能 利用 乳糖 ,但 原因 不 局 。 当 它们 进行 交叉 , 形 
成 的 杂交 纸 胞 含有 每 个 基因 的 一 个 未 罕 变 的 拷贝 ,因此 可 以 利用 乳糖 。 互 补 已 经 发 生 。(e) 如 果 互 
补 没 有 在 杂交 绚 胞 中 发 生 , 我 们 应 该 推论 ;这 两 个 突变 在 在 于 同一 个 基因 中 ( 顺 反 子 ;。 但 是 ,我 们 不 
知道 该 顺 反 子 是 iacZ 还 是 lacY， 


子 代表 现 为 不 存在 于 亲 代 中 的 新 的 基因 型 。 另 一 方面 ,互补 作用 并 不 涉及 新 基因 型 的 形成 ,但 
相反 ,可 形成 基因 产物 的 混合 。 由 于 互补 作用 的 户 大 影响 ,使 其 能 够 通过 实验 与 重组 加 以 区 








别 。 一 般 认为 ,所 有 的 杂交 细胞 显现 里 生 型 表 型 。 重 组 发 生 的 几率 相当 小 ,特别 是 当 两 个 突变 
紧密 的 连锁 时 。 


6. 30 ”什么 是 顺 反 子 ? 


顺 反 子 Ccistron) 是 基于 硕 皮 互补 实验 所 定义 的 基因。 两 个 存在 于 同一 个 顺 反 子 中 的 突变 
( 顺 式 构象 ) 不 能 互补 ,而 两 个 存在 于 不 同 顺 反 子 中 的 突变 可 以 鼎 补 。 一般 认为 ,一 个 正常 的 顺 
反 于 是 编码 一 个 完整 多 肽 链 的 DNA 片段 。 


染色 体 畸 变 


6. 31 在 细胞 中 可 存在 两 类 染色 体 嘛 变 : 染色 体 结构 的 改变 和 染色 体 数量 的 改 
变 。 染 色 体 结构 改变 最 常见 的 类 型 是 什么 9 它们 是 如 何 发 生 的 ?9 


常见 的 了 染色体 结构 改变 是 删除 ,重复 , 倒 位 和 易 位 。 般 除 (deletion) 是 指 染色 体 中 一 个 或 
多 个 基因 .以 及 染色 体 片 段 的 丢失 。 重 复 (duplication) 是 指 一 个 指定 基因 -一 个 或 多 个 找 贝 存 
在 于 相同 或 不 同 的 染色 体 上 。 两 个 间 源 DNA 链 重 登 ,在 同一 时 间 在 两 个 不 同 ( 非 同 源 ) 位 点 
的 断裂 ,然后 与 错误 的 链 连 接 , 当 这 些 发 生 时 ,删除 和 重复 能 存在 于 同一 个 突变 事件 中 。 一 条 
链 将 丢失 一 个 或 多 个 基 关 ,而 互补 链 将 有 一 个 或 多 个 基 内 的 额外 拷贝 (图 6 - 7)。 倒 位 (inver- 
sion) 是 指 一 个 染色 体 发 生 断 裂 , 并 且 该 片段 在 重新 连接 之 前 旋转 180"。 易 位 {translocation) 
是 指 非 同 源 染色 体 断 裂 并 交换 片段 。 
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6-7 导致 染色 体 结构 改变 的 染色 体 崎 变 的 类 型 。 


6. 32 ”染色 体 删 除 引 起 的 突变 如 何 与 核 葵 酸 蔡 换 相 区 别 ? 
染色 体 片段 删除 引起 的 突变 体 不 能 同 复 突变 ,这 是 由 于 细胞 同 复 野生 型 需要 染色 体 全 部 
片段 。 然 而 , 碱 基 替 挽 可 回复 突变 至 野生 型 ,其 恢复 的 速率 是 该 基因 和 基因 座 的 特征 。 
6. 33 在 二 倍 体 有 机 体 中 ,主要 有 了 两 类 因 染 色 体 数量 改变 引起 的 染色 体 瞳 变 。 它 
们 是 多 倍 性 和 非 整 倍 性 。 什 么 是 多 倍 性 突变 体 ? 


二 倍 体 (2m) 有 机 体 的 配子 通常 含有 一 寡 单 倍 体 染色 体 . 一 些 有 机 体 (如 蜜蜂 和 菌 类 )。 通 
常 在 其 体 细胞 中 存在 着 .… 套 单个 染色 体 并 且 被 成 为 单 倍 体 有 机 体 。 然 而 ,由 于 单 售 体 (hap- 
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loid 特 指 配子 ,办 此 ,术语 monoploid 岂 应 该 用 于 这 些 体 细胞 中 有 一 套 染 色 体 的 有 机 体 ， 另 一 
方向 ; 人 类 和 大 多 数 真 核 生 物 , 在 其 体 细胞 中 具有 两 套 染 色 体 。 这 些 有 机 体 称 为 二 倍 体例 
如 ,在 人 类 卵细胞 和 精子 中 单 倍 体 染 色 体 的 数量 是 23, 但 是 在 体 细胞 (如 皮肤 细胞 } 中 是 46。 
当 细 胞 获得 一 套 或 高 于 “正常 "套数 的 多 套 染 色 体 时 ,它们 被 称 为 多 倍 性 (polyploid) 。 常 见 的 
包 们 性 包括 三 售 体 (triploid) (3n) 和 四 售 体 (tetraploid) (4n)。 与 其 他 所 有 奇数 倍 体 胡同 ,三 倍 
体 难 以 通过 减 数 分 烈 形 成 遗传 平衡 的 配子 ,因此 它们 的 特征 叱 不 能 生育 。 另 一 方面 .如 果 减 数 
分 裂 严格 地 形成 遗传 平衡 的 2n 配子 ,四 倍 体 是 可 以 生育 的 。 在 其 些 类 型 的 农作物 中 ,四 倍 体 
具有 额外 的 优势 ,可 形成 更 大 更 多 产 的 植物 。 


6. 34 ”什么 是 非 整 倍 性 突变 体 ? 


在 一 套 同 源 染 色 体 的 单个 数量 变化 形成 非 整 倍 件 突变 体 。 在 减 数 分 裂 过 程 中 , 同 源 染 色 体 
成 对 地 排列 在 中 期 板 , 继 而 分 离 , 形 成 四 个 单 倍 体 细胞 。 在 减 数 分 裂 的 过 程 中 ,如 果 碱 数 分 次 
(或 碱 数 分 要 [中 的 染色 质 ) 中 的 同 源 染 色 体 之 -- 不 能 迁移 到 对 而 极 区 , 某 个 特殊 的 染色 体 就 会 形 
成 不 平均 的 分 布 。 基 于 减 数 分 裂 中 形成 的 这 种 不 分 离 (nondisjunetin) , 某 些 配子 将 带 有 一 个 或 多 
个 额外 的 染色 体 ,而 其 他 配子 将 带 有 比 完整 套数 少 的 染色 体 。 这 种 现象 图 示 于 图 6- 8。 
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图 6-8 减 数 分 裂 过 程 中 非 整 悦 体 晤 了 形成 的 机 制 。(a 染 色 体 不 分 离 ; 
(b) 染 色 质 不 分 离 。 





源 于 某 一 个 染色 体 3 个 拷贝 的 韭 整 信 体 状态 被 称 为 三 体 性 (trisomy) (2n 十 1}。 这 种 状态 
就 是 染色 体 嘛 变 ,基于 具体 是 哪个 染色 体 存 在 于 这 二 份 中 , 它 可 导致 异常 ,甚至 死亡 。 


¥F 例 6.10 


Kleinfelter 综合 征 是 一 个 三 体 状 态 ,该 类 男性 患者 除了 正常 的 了 染色 体 之 外 有 两 条 处 业 
色 体 。 这 些 个 体 通常 是 可 以 生育 的 ,并 有 智力 低下 以 及 体形 着 长 。 





了 I 中文 也 译 成 单 倍 体 。 一 一 译 者 注 
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他 例 6.11 


在 人 类 最 常见 三 体 状 态 是 唐 氏 综合 征 (Down syndrome)。 发 闹 这 为 372000。 唐 氏 综 合 
征 起 因 于 21 染色 体 的 不 分 离 。 汪 一 个 具有 两 个 撞 贝 21 染色 体 的 异常 配子 被 一 个 正常 配子 受 
精 形成 合子 ,就 成 为 21 染色 体 三 体 。 虽 然 一 定 比 例 的 21 三 体 胎儿 死 于 出 生 之 前 ,但 是 也 有 许 
多 可 以 发 育 生 长 为 成 人 ,然而 很 人 少 可 以 生育 超过 35~40 岁 。 唐 氏 综 合 征 的 异常 包括 智力 低下 
(1IQ20 一 60) ,身材 短小 , 手 短 得 且 手 掌中 间 有 贯通 的 折 痕 , 知 头 大 而 多 神 拭 ,以 及 扁平 的 脸 。 
女性 唐 氏 综合 征 囊 者 可 以 生育 ,并 可 以 有 正常 (或 三 体 性 ) 后 代 , 但 是 男性 则 不 能 生育 。 


复习 题 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 ， 


1. 基因 的 转换 形式 是 ( 。 )。 (a) 互 变异 构 体 《b)[ 同 分 ] 异 构 体 《ce) 等 位 基 内 《d) 非 
整 倍 体 ”(e@) 多 售 体 

2. 突变 常 源 于 成 基 的 替换 。 碱 基 替 换 最 常见 的 原因 是 (  ”)。 (a}) 互 变异 构 转 换 《b) 有 
丝 分 裂 错 误 《c) 减 数 分 裂 错误 〈d) 碱 基 插 人 ”(e) 碱 基 删 除 

. 亚 气 基 形 式 的 腺 叮 叭 的 配对 是 与 (  )。 Ooec (piG (COU dT (oA 

。 辆 式 胸腺 喀 啶 的 配对 是 与 (  )， GoOC (pbJG (OU (WT (eA 

。 烯 苹 式 急 阴 吟 的 配对 是 与 (  )， (IC (BG (OU (WT (eA 

。 烯 醇 式 胸腺 嘱 院 的 配对 是 与 (  )。 (aC (DG (OU (aT (eA 

，McKees Rocks PB- 珠 重 白 变异 体 是 源 于 ( )。 《a) 人 碱 基 蔡 换 《b) 易 位 (ce) 倒 位 
(dd) 不 分 离 〈e) 移 码 

8， 导致 一 个 哄 叭 与 另 一 个 坚 叭 蔡 摸 的 互 变异 构 转换 被 称 为 ( 。 )。 (a) 丰 换 《〈b) 易 位 
(ce) 转换 (由 删除 Ce) 倒 位 

9 导致 一 个 碌 哈 与 一 个 哮 啶 替换 的 互 变异 构 转 措 被 称 为 (  )。 (a) 颠 换 ib) 易 位 
(co) 转换 (由 删除 te) 倒 位 

10， 当 突变 导致 一 个 密码 子 与 男 一 个 编码 同一 氨基 酸 的 密码 子 管 换 时 ,所 形成 的 突变 是 
( ”)。 {a) 称 码 突 变 。(b) 转 挽 突变 (c) 丰 换 突变 《d) 删 除 突变 。(e) 沉 默 突变 

11. 淋 球 芯 株 ( 通 常 从 瞪 患 淋 球 菌 患 者 说 尿 生 殖 器 分 离 得 到 ) 可 氧化 葡萄 糖 ,但 不 氧化 乳糖 ,并 
及 过 氧化 氢 酶 和 氧化 酶 阳性 。 邵 此 特性 的 菌株 被 认为 是 ( )。 《aa 营养 缺陷 型 
(b) 原 养 型 ec) 野生 型 “〈 中 突变 体 《〈e) 无 毒性 的 

12. 影印 培养 方法 可 用 于 检测 的 细菌 菌株 显现 所 有 下 列表 型 ,除了 ( ”)。 (a) 营养 缺 陷 型 

(b) 抗 生 素 抗 人 性 《c) 病 毒 抗 性 《〈d) 色 素 形 成 〈e) 鞭 毛 形 成 

13. 与 顺 反 子 基本 意思 相同 的 术语 是 ( 。 ”}。 (a) 营 养 缺 陷 型 (bh) 基 因 《cc 突变 体 
(d) 转 化 细胞 “时 接合 体 

14. 源 于 大 肠 杆菌 两 个 需 丙 得 酸 突变 体 杂 交 的 大 量 杂 交 二 倍 体 细胞 可 以 合成 自身 的 两 氮 上 又。 
这 个 观察 告诉 我 们 :新 表 型 多 半 可 源 于 ( )。 (2) 回复 突变 (pb)? 顺 式 互 梓 作 用 
《c) 反 式 互补 作用 (dd) 转 导 作 用 (e) 易 位 单元 

15， 卜 列 ( ”化 学 诱 变 剂 可 引起 物 码 突变 。 (a)5 -省 尿 蛇 啶 〈b)2 - 气 基 味 哈 “ce) 咱 喧 
杜 〈d) 关 胺 《e) 过 氧化 氢 酶 

16, 下 列 ! ;化 学 诱 变 剂 可 引起 GC-> AT 的 转换 。 (a)5 -省 尿 喀 啶 《b)2 -氨基 嗓 蛤 
(GO 咱 喧 楼 〈d) 凑 胺 《〈e) 亚 硝酸 

17, 下 列 (  ) 化 学 诱 变 剂 在 组 人 复制 的 DNA 分 子 后 可 引起 碱 基 苦 换 。 “〈a)75 ~ 澳 尿 喀 院 


人 
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《b)2- 氨 基 嘎 叭 《cj 叶 陀 栓 (d) 产 科 (ey 以 上 多 个 

18，SOS 修复 机 制 由 下 列 (  ) 物 质 激 活 。 (a)5 -省 尿 喷 院 〈b)2 -氨基 嘎 队 《〈 昨 耳 权 
(d) 送 胺 《〈e) 喀 喧 二 到 体 

19、 比 正常 速率 高 的 发 生 突变 的 位 羊 是 (  )。 (aa) 抑 制 位 点 《〈b? 热 点 《〈c) 罕 恋 售 点 
《d) 顺 反 子 〔e) 局 动 子 

20. 染色 体 断 裂 并 且 裂 解 片段 在 重新 结合 能 旋 转 180" 所 引起 染色 体 畴 变 是 由于 (  ”)。 
(插入 9) 删除 “ec 倒 位“〈d 易 位 《e) 移 三 


是 非 题 正确 的 答案 写 “T”, 错 误 的 答案 写 “T”。 


. 突变 是 遗传 物质 中 发 生 了 可 继承 性 的 变化 ,并 且 其 发 生 特 异地 源 于 染色 体 了 畸变 。 
， 组 成 核 芽 酸 的 碱 基 中 互 变异 构 转换 最 常见 的 原因 是 点 突变 。 

. 插 人 和 删除 经 常 引起 错 义 罕 变 。 

- 细菌 突变 体 可 通过 与 野生 株 比 较 它们 的 表 型 而 被 检测 。 

， 营 养 突变 体 显示 出 可 托 抗 抗 微生物 物质 。 

. 一般 来 讲 , 细 菌 中 自然 发 生 的 突变 是 非 选择 性 的 。 

， 对 抗生素 的 抗 性 是 选择 性 突变 。 

。 两 个 突变 体 通常 能 够 互补 ,只 有 当 它 们 相应 的 突变 存在 于 不 同 的 顺 反 子 中 时 才 不 能 互补 ，。 
。 网 胞 中 最 常见 的 腺 味 叭 的 互 变异 构 形 式 是 烯 醇 式 。 

切 .基因 的 另外 名 学 是 顺 反 子 。 

11. 点 突变 可 导致 无 义 突变 。 

12， 热 点 是 突变 发 生 概 率 较 高 的 位 置 。 

13. 移 码 突 变 是 由 碱 基 蔡 换 所 引起 。 

14. 非 整 倍 体 和 多 倍 体 是 常见 的 染色 体 晴 变 ， 

15. 三 体 性 是 描写 细胞 具有 三 套 染 色 体 的 术语 ，。 

16. SOS 收复 机 制 涉及 损伤 DNA 片段 的 剪 切 和 置换 。 

17. 增 变 基因 存在 于 带 有 非 功 能 性 DNA 收复 机 制 的 突变 体 中 。 

18. 插 人 试剂 主要 引起 转换 和 颠 换 ， 

19. 观察 到 的 突变 速率 正常 情况 下 比 实 实 的 突变 速率 要 高 。 

20。DNA 聚合 往 的 校正 属性 依赖 于 其 5 一 3 限制 性 内 切 核酸 酶 的 活性 。 


匹配 题 将 和 态 栏 中 每 个 项 且 与 B 栏 中 的 一 个 项 目 相配 对 ,使 其 具有 最 密切 的 联系 。B 栏 中 任 
何 选 择 项 目 只 能 使 用 一 次 。 








二 


和 AA 栏 B 栏 
1. 颠 模 A. 影印 培养 技术 
2， 酮 式 B. 营养 突变 体 
3. 原 养 型 C, 征 律 变异 实验 
4. 转换 D. 染色 体 结构 变化 
5。 无 义 E, 三 体 性 
6。 倒 位 F. 错误 碱 基 替 换 
7. 顺 反 子 G, 高 突变 速率 
8 销 义 H. 嗓 叭 之 间 的 替换 
% 互 变异 构 体 L HbS 
10。 灸 状 细胞 贫血 ]. 等 位 基因 
11， 冀 绒 天， 翻译 终止 


12. 韭 整 信 体 LL. 烯 醇 式 
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13. 基因 的 转换 形式 M. 烷 化 剂 
14. 自然 突变 的 证 据 N. 啼 喧 对 呆 哈 
15， 浓 养 缺 陷 型 QQ, 异 构 体 
16. 5 -省 尿 旷 喧 P. 营养 需求 的 野生 型 
17. 羟 胺 Q. 亚 毛 基 才 
18. 喀 啶 二 育 体 有 民 , 一 个 完整 的 多 肘 
19. 注 忆 锭 S. 多 售 体 
20. 热点 工 SOS 修复 

U. 碱 基 类 似 物 

V. 插 和 人 试剂 


术语 ”除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 ， 


.遗传 物质 中 可 继 东 的 变化 。 

。 用 于 提供 实验 证 据 来 支持 突变 自然 发 生 学 说 的 程序 。 (两 至 四 个 词 ) 

。 撕 写 不 存在 于 野生 型 中 的 车 养 需 求 的 细菌 宽 变 体 的 一 个 形容 词 。 

。 同 一 个 基因 的 变异 形式 。 

。 许多 突变 体 涉 于 核 苷 酸 的 不 稳定 。 在 碱 基 中 氨 原 子 移动 到 新 的 位 置 所 引起 的 构象 变化 。 
《两 个 词 ) 

6. 在 基因 编码 区 域 添加 碱 基 所 形成 的 突变 事件 。 

7， 由 碱 基 移 走 所 导致 的 突变 实事 件 ， 

83. 源 于 插入 和 删除 的 突变 类 型 。 

9. 碱 基 上 和 氨 原 子 从 一 个 位 置 移 到 男 一 个 位 置 所 形成 的 互 变异 构 形 式 。 

10. 胸腺 连 啶 和 鸟 里 叭 通常 为 互 变异 构 形 式 ， 

11. 自然 界 中 胞 连 晓 最 常见 的 异 构 体形 式 。 

12. 由 于 密码 子 中 磊 基 的 蔡 换 导致 形成 其 他 编码 不 同 氨基 酸 插 人 的 密码 子 , 如 此 引起 的 罕 变 

类 起 

13. 导 和 化 多 上 肘 链 提前 终止 的 突变 ， 

14. Joshua Lederberg 和 和 Esther Lederberg 使 用 的 证 明 罕 变 自 然 发 生 的 实验 。!( 两 个 启 ) 

15. 给 予 自然 界 中 最 常见 的 菌株 ( 表 型 ) 的 名 宁 。( 岗 个 词 ) 

16， 在 同一 个 基因 中 在 这 些 位 置 上 发 生 突变 的 速 举 要 高 于 其 他 位 置 。( 两 个 词 ) 

17。 导致 突 变 体 表 型 回转 为 野生 型 (它们 不 是 回复 突变 ) 的 突变 类 型， 

I8. 定义 基因 的 一 个 术语 ,并 且 它 原本 是 应 用 于 互补 作用 实验 的 。 

19。 描写 染色 体 删 除 ,重复 , 倒 位 和 易 位 的 术语 ， 

20. 由 于 染色 体 数 量变 化 所 导致 的 染色 体 畸 变 的 两 个 主要 类 型 ，( 两 个 词 ) 

21. 通过 化 学 修饰 正常 碱 基 引 起 碱 基 错 配 的 诱 变 剂 。( 一 至 二 个 词 ) 

22. 引起 碱 基 错 配 并 通过 DNA 聚合 沽 的 作用 在 合成 过 程 中 组 人 人 的话 变 剂 。( 两 个 词 } 

23. 抽 了 喧 栖 是 这 类 诱 变 剂 的 一 个 例子 。 (两 个 词 ) 

24. 这 类 基因 是 非 活 性 DNA 修复 系统 的 结果 。 

25、 该 收复 系统 可 被 紫外 线 引 起 损伤 的 DNA 所 诱导 。 


答 案 


nan 





选择 题 


lc 232a3a 中 ce 5d 6b Ta Se Ha lae le 12.e 13.b 14 c 
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IS cc 16. d 17.a He 19. b 20.c 

是 非 题 

1，F( 也 源 于 克基 替换 和 其 他 “点 ”的 改变 ) 2 工 3. 开 ( 源 于 移 码 帘 恋 ) 二 工 5. F( 量 示 

营养 需求 的 突变 体 ) 6&. F( 它 们 是 否 为 选 榜 性 依 整 于 突变 的 基因 的 表 型 和 它 岂 执行 的 功能 ) 

7. 本 8. T 9 FE 酮 式 ) 10, 了 11. TT 12. TT 13. 1( 源 于 插入 或 删除 ) 14. T 15. 下 

【术语 为 二 倍 体 ,22 十 1 表示 三 体 性 ) 16. T 17. 了 18. F( 引 起 称 码 突变 )” 19. F( 较 低 ) 
20. F{(3' 753') 
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任何 物种 的 生存 都 有 赖 于 其 对 周围 环境 所 具有 的 不 断 的 适应 能 力 。 这 主要 由 种 群 基因 库 
的 大 小 和 多样 性 所 决定 。 一 个 自发 突变 通过 白 然 选择 在 整个 种 群 内 传播 ,从 而 使 种 群 的 绝 大 
部 分 得 以 更 换 , 携 带 有 益 基因 的 突变 细胞 可 以 更 广泛 地 增殖 。 自 发 突变 使 很 多 细菌 进化 出 所 
有 性 机 制 ,将 一 个 细菌 的 遗传 信息 转移 到 另 一 个 细菌 当中 ,从 而 增加 了 它们 的 基因 多 样 性 。 这 
些 拟 有 性 机 制 就 是 转化 , 转 导 和 接合 。 转 移 的 DNA 通过 重组 可 以 结合 到 受 体 染色 体 中 ,这 些 
过 程 使 许多 不 同 的 基因 和 等 位 基因 在 一 个 种 群 内 传播 ,从 而 增强 了 那个 种 群 的 基因 库 。 

在 很 多 细菌 中 都 能 发 现 细菌 病毒 , 即 哈 昔 体 ， 在 某 些 情况 下 ,它们 能 够 影响 细 草 寄主 的 表 
型 和 基因 型 。 为 了 更 好 地 理解 细菌 和 遗传 学 ,我 们 先 米 部 悉 -下 细菌 病毒 及 其 特性 。 


噬 菌 体 





7. 1 什么 是 吹 菌 体 ? 


鸣 菌 体 (bhacteriophage or phage) 就 是 感 桨 细菌 的 病毒 。 这 些 病 毒 和 其 他 病毒 一 样 是 专 性 
胞 内 寄生 物 。 它 们 没有 蛋白 合成 机 器 和 能 量 转变 系统 ,它们 仅 有 一 和 神 核 酸 包 囊 在 一 个 蛋白 外 
壳 或 衣 壳 (cobsid) 中 。 噬 蓝 居 需 要 一 个 活 的 细 葡 寄 士 进行 复制 循环 ， 当 噬菌体 悬 祥 液 涂 布 在 
细 蓝 蓝 昔 ( 萌 养 琼脂 板 表面 连 片 生长 的 细菌 层 ) 上 时 , 这些 病 毒 似乎 吃 掉 了 部 分 菌 苦 ,在 表面 留 
下 了 一 个 个 "空洞 ”( 透 明 区 域 )。 这 些 透 明 区 域 就 是 哄 菌 次, 代表 了 一 个 病毒 群体 ,其 中 也 含 了 
成 下 上 万 个 同样 的 唆 落 粒 。 当 一 个 噬菌体 在 一 个 细菌 内 繁殖 , 它 破坏 这 个 细胞 产生 所 百 个 病 
毒 子 代 , 继 而 这 些 病毒 子 代 义 去 感染 邻近 的 细菌 。 当 病毒 感染 也 就 是 细胞 裂解 循环 不 断 重复 
下 去 ,最 终 细胞 裂解 的 数量 达到 了 裸眼 就 可 看 到 的 程度 ,也 就 产生 了 噬 世 斑 。 在 液体 培养 基 
中 , 当 所 有 细胞 的 裂解 过 程 都 洛 成 二 ,混浊 的 细 苗 悬 序 液 将 变 得 透明 。 


7. 2 ”不 是 所 有 的 噬 世 体 都 是 以 同样 的 方式 复制 。 听 菌 体 的 复制 循环 可 以 是 裂解 
的 也 可 以 是 溶 原 的 。 我 们 先 对 裂解 生命 循环 进行 描述 。 


裂解 (lytic) 或 无 性 生活 周期 (vegetative life cycle) 最 终 以 宿主 细胞 的 裂解 和 释放 无 数 病 
老子 代为 结束 。 仪 星 现 裂 解 生活 周期 的 细菌 病毒 也 称 裂 性 暴 菌 体 Cvirulent bacteriophage) 或 
烈 解 尾 蜂 菌 体 ,| 对 为 它们 不 可 避免 地 使 宿主 细菌 死亡 和 和 般 灭 。T -个 数 轿 兰 体 (如 了 2,T4、T6) 
就 是 烈性 噬菌体 的 一 个 例子 。 图 7- 1 列举 了 T4 的 生活 周期 。 

裂解 生活 周期 共 分 五 步 :附着 、. 侵 入、 合成 .装配 和 释放 。 周 期 由 噬 蓝 体 附 着 Cattachmenty) 
到 细 范 细胞 璧 上 的 特殊 宿主 细胞 分 子 ( 受 体 ) 开 始 。 接 着 ,病毒 将 遗传 物质 注 人 到 宿主 细胞 引 
[侵入 (penetration)]。 在 T4 中 ,噬菌体 在 细菌 细胞 对 和 膜 上 机 械 地 钻 了 一 个 空 , 通 过 艇 部 外 
畏 的 收缩 将 尾 的 储 部 推 人 到 细胞质 中 ,然后 病毒 DNA 通过 叭 菌 体 头 部 的 构象 变化 注 人 到 细 
胞 中 。- - 旦 哈 菌 体 染 色 体 进入 到 细胞 质 中 , 它 就 会 破坏 宿主 的 核酸 和 重 扬 质 合 成 装置 ,开始 启 
动 病毒 自己 的 蛋白 质 和 DNA 合成 (synthesis) 装 置 。 当 病 沽 蛋白 质 被 合成 时 ,它们 自我 装配 
成 病毒 的 成 分 如 头 部 ! 含 噬菌体 DNA), 暴 部 和 和 尾部 红 维 (图 7 le)， 装配 (assembly) 过 程 的 
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图 7-1 哗 菌 体 T4 的 生活 周期 。 噬 菌 体 14 的 生活 周期 从 (a) 一 个 病毒 粒子 附着 到 一 个 易 感 宿主 绍 
胞 CE. coii 上 开始 。(Pb) 位 于 病毒 头 部 的 DNA 注 人 到 宿主 细胞 的 细胞 质 中 。 早 期 T4 型 白质 出 现在 


感染 后 2 一 3 分 钟 。(535 分 
行 复制 。(d) 合 成 病毒 的 其 


钟 后 ,宿主 CNA 完全 被 病毒 酶 降解 。 紧 接着 病毒 DNA 通过 深 环 机 制 进 





他 成 分 。(e)10 分 钟 后 开始 自我 装配 。 感 染 后 15 一 20 分 钟 主 宿主 细胞 内 


装配 出 完整 的 赚 菌 体 。( 了 725 分 钟 后 (37 必 ,晚期 蛋白 质 引起 细胞 的 裂解 ,病毒 子 代 从 细胞 中 有 释 放 。 
每 一 个 释放 的 传染 性 粒子 又 可 去 感染 男 一 个 细胞 并 开始 男 一 个 复制 周期 。 





结果 就 是 无 数 完整 的 哈 菌 体 粒 子 在 细胞 内 形成 。 装 配 步 又 完成 后 ,病毒 蛋白 质 引 起 宿主 细胞 
的 裂解 ,所 有 病毒 子 代 释 放 到 环境 当中 。 许 多 子 代 又 去 感染 其 他 邻近 的 细 贡 细胞 ,启动 另 一 轮 


复制 。 
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7.3 什么 是 一 级 生长 曲线 ? 


一 级 生长 曲线 (one step growth curves Fllis - Delbriiek 实验 ?证 实 了 病毒 粒子 的 生活 周 
期 。 当 裂解 性 噬菌体 的 复制 被 研究 和 绘制 成 图 (图 7 - 2) 后 , 它 似 乎 是 边 级 发 生 的 ,每 一 级 代表 
了 从 一 个 噬菌体 得 划 的 子 代 。 在 这 个 实验 盾 ,以 一 个 噬菌体 吸附 -- 个 细菌 的 比例 将 噬菌体 和 
组 苗 混合 。 泥 合 物 企 37 蕊 时 育 ,每 5 分钟 取 翌 , 检 测 病毒 子 代 的 存在 。 在 T4 感染 Ecoli 后 的 
第 一 个 20 一 25 分 钟 内 没有 检测 到 子 代数 量 的 增加 。 没 有 检测 到 新 病毒 的 这 段 时 期 称 为 潜 快 
期 (latent period》。 在 潜伏 期 后 ,培养 物 内 的 唆 菌 体 数量 突然 增加 70 一 250 倍 , 然 后 达到 平衡 。 
唆 菌 体 数量 的 增加 代表 着 病毒 子 代 的 释放 。 新 子 代 哆 黄体 的 释放 所 花费 的 平均 时 间 称 为 裂解 
期 (bust time) ,而 裂解 量 (bust size) 就 是 每 个 被 感染 细胞 所 群 放 的 子 代 唉 菌 体 的 平均 数量 。 
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图 7-2 T4 噬菌体 的 一 级 生长 曲线 。 一 级 生长 曲线 反映 了 恤 解 性 哈 茵 体 的 复制 过 程 
《正文 中 解释 了 不 同 的 步骤 )。 在 一 个 典型 实验 中 ,按照 一 个 细菌 细 艳 刚好 被 一 个 噬 菌 
体感 染 的 法 庶 使 哈 菌 体 悬 浮 液 去 感染 细菌 培养 液 。 感 染 的 培养 物 在 37 筷 孵育 ,每 隔 
几 分 钟 取 一 次 样 计算 那个 取样 时 间 内 的 病毒 子 代数 看 。 样 本 培养 物 涂 布 在 合 … 个 寄 
主 细 获 获 芭 的 含 琼脂 培养 基 上 。 病 毒 子 代 以 吹 班 形成 单位 :PFU} 的 数量 进行 测量 。 
哈 阵 形成 单位 代表 了 那个 平板 上 的 病毒 菌落 数 。 裂 解 其 表明 了 每 个 被 感染 细胞 所 灵 
放 的 病毒 子 代 的 平均 数量 ,通过 S 形 曲线 平台 期 {感染 后 30 分 钟 } 的 叭 疯 形 成 单位 数 
基 除 以 指数 生长 开始 (感染 后 10 分 钟 ) 前 的 哄 斑 形成 单位 数量 可 计算 得 到 。 按 惯例 ， 
要 解 时 间 以 S 形 曲线 的 中 点 进行 测量 。 


7.4 溶 原 性 啦 菌 体 (入 ) 生 活 周 期 的 步骤 有 哪些 ? 


在 浅 原 性 周期 ysogenic cycle}){ 图 7-3) 中 ,病毒 DNA 插入 到 宿主 DNA 内 并 随 着 宿主 
DNA 的 复制 而 复制 。 一 个 深 原 性 病毒 可 以 在 宿主 细胞 DNA 的 无 数 个 复制 当中 一 直 维 持 这 
样 的 状态 ,直到 这 些 病毒 的 DNA 从 宿主 DNA 分 离 出 来 并 开始 一 个 发 解 性 生活 周期 ， 当 哈 功 
体 的 遗传 物质 插入 到 宿主 细胞 的 DNA 时 ,也 就 是 所 谓 的 原 鸣 菌 体 Cprophage) 或 称 诛 病 毒 。 

E.coli 的 噬菌体 和 就 是 一 个 溶 原 性 病毒 的 角子 。 溶 原 性 噬菌体 久 像 噬菌体 T4 一 样 ,利用 
它 的 尾部 将 病毒 DNA 注 人 到 宿主 中 。 一 旦 病毒 DNA 进入 到 宿主 中 , 它 可 以 经 历 一 个 类 似 
T4 的 测 解 性 周期 ,也 可 以 将 其 并 入 到 宿主 DNA 内 ， 

环 状 染色体 的 整合 作用 需要 咽 菌 体 和 细菌 的 附着 部 位 (attachment site) 同时 存在 (图 
7 -4)。 细 菌 的 附 闭 部 位 称 为 attB, 是 由 三 个 结构 域 组 成 的 特殊 DNA 序列 :B.O 和 了 B 。 噬 菌 体 
的 附着 部 位 称 为 attP, 也 是 由 三 个 结构 域 组 成 的 :P.O 和 P'。attB 和 attP 都 合 有 一 个 共同 的 
序列 (core sequence) :中 。 同 时 ,结构 域 O 也 是 核心 序列 。 搬 人 事件 就 发 生 在 那个 序列 当中 。 
出 辟 序列 是 核心 序列 的 支 崩 (arm) ,由 B.B ,PP 和 户 组 成 。 图 7-4 显示 了 环 状 噬菌体 插 人 到 绍 
菌 染 色 体 的 过 程 。 当 噬菌体 DNA 插入 到 宿主 中 ,就 会 形成 两 个 新 的 附着 部 位 ;attlL( 由 及 下 组 
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图 7- 3 和 噬菌体 的 溢 原 生活 周期 。 噬菌体 经 历 的 湾 原 生活 周期 开始 于 (a) 病 毒 粒子 附着 (吸附 ) 到 易 感 
宿主 细胞 上。 吸附 后 ,线性 病毒 DNA 注 人 (b) 到 细胞 中 并 开始 环 化 (c)。 通 过 位 点 专 一 重组 : 见 图 7~4 和 
图 7-5),X 叭 菌 体 的 环 化 形式 结合 (d) 到 寄主 染色 体 组 中 , 变 成 原 巍 菌 体 。 带 有 一 个 插入 入 染色体 组 拷 由 
的 细 靖 称 为 深 原 体 。 在原 哈 菌 体 状态 ,病毒 湖 着 细菌 细胞 分 裂 而 复制 (e)。(f) 当 暴露 于 紫外 线 或 昔 养 缺 
乏 时 ,X 哈 菌 体 从 细 蕊 染色 体 组 上 移 除 下 来 ,开始 类 似 于 图 7 - 1 所 永 的 裂解 周期 (g) 。 


成 ) 和 attR( 由 POB' 组 成 )。 

图 7-5 显示 了 这 两 个 新 附着 部 位 的 形成 过程。 整合 (atiBX attP) 需 要 4 基因 int 和 细菌 
蛋 向 -整合 寄主 因子 (integration host factor, IHF) 的 存在 。 

一 旦 基因 组 整合 到 细菌 染色 体 组 中 ,就 成 为 原 哄 菌 体 。 在 这 个 潜伏 状态 当中 , 原 阵 菌 体 
会 随 着 寄主 遗传 信息 的 复制 而 复制 。 湾 原状 态 由 和 原 噬菌体 DNA 编码 的 一 个 蛆 抑 (repre 
ssor) 佛 白 维 持 。X 阻 抑 蛋白 阻 断 了 所 有 其 他 基因 的 表 法 ,包括 那些 和 隐 菌 体 复制 及 噬菌体 
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图 ?7-4 唆 菌 体 * 整合 到 大 肠 杆 萝 染 色 体 中 。 哄 菌 体 * 和 大 肠 杆菌 染色 体 上 都 具有 
附着 位 点 。 这 些 附着 位 点 通过 和 整合 和 移 除 酶 识别 。 两 者 的 染色 体 都 有 ~ 个 同 源 短 
结构 城 :0。 这 个 同 源 结构 域 侧枝 的 短 DNA 序列 对 于 每 个 有 机 栖 来 说 是 独特 的 。 大 
肠 杆菌 的 侧 四 结构 域 用 已 和 了 表示 .而 噬菌体 和 的 侧 要 结构 域 用 了 和 P 表示 。 这 样 ， 
细菌 的 附着 位 点 用 BOB 表示, 而 蛤 菌 体 的 附着 位 点 用 POP 表示 。 在 噬菌体 通过 位 点 
专 一 重组 整合 到 大 肠 杆 赣 染 色 体 上 后 ,染色 体 的 侧 攀 为 序列 BOP 和 POB'。 





蛋白 合成 有 关 基 因 的 表达 。 含 有 一 个 原 瞪 菌 体 的 细胞 称 为 溶 原 体 (jysogen) 。 

在 某 些 情况 ( 游 原 细胞 DNA 损伤 ,营养 缺乏 和 紫外 线 照 射 ? 下 必 阻 抑 蛋 蝗 失 活 , 原 噬 贰 体 
状态 不 再 维持 , 移 除 过 程 开始 。 移 除 (excisiom) 也 就 是 噬菌体 DNA 从 寄主 DNA 中 分 离 出 来 ， 
通过 噬 苗 体 酶 识别 cttf. 和 attR 部 位 ,需要 和 基因 zis ,int 和 IHF。 移 除 的 结果 就 是 裂解 生活 


周期 的 开始 (图 7- 1)。 


7.5 裂 性 哈 菌 体能 否 成 为 原 噬菌体 ? 
不 行 。 裂 性 噬菌体 的 定义 就 是 只 能 经 历 烈 解 周期 ,因此 不 能 将 其 DNA 结合 到 宿主 染色 
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0 结 鬼 域 
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图 7- 5 整合 的 细节 是 由 int 基因 产物 和 IHEF 媒介 的 。 在 核心 序列 (QO 结构 域 7attP 和 atiB 位 点 内 的 交 
错 切 割 是 由 限制 性 酶 引起 的 。 互补 的 交错 末端 之 间 以 交叉 方式 重新 组 合 ,导致 跟 菌 体 染色 体 整 全 到 细菌 
寄主 染色 体 中 。 将 此 图 显示 的 序列 和 结构 域 取向 和 图 7 - 4 的 作 一 个 比较 。 


体 中 变 成 一 个 原 叭 菌 体 。 另 一 方面 ,温和 噬菌体 (temperate Phage) 却 可 以 以 原 哈 菌 体 的 形式 
在 寄主 细菌 内 存在 ,允许 溶 原 化 的 细菌 进行 一 个 表面 上 似乎 正常 的 生活 周期 ， 
基因 重组 和 基因 转移 

7.6 什么 是 基因 重组 ? 

基因 重组 在 细菌 内 是 一 个 非 相 互 过 程 ,此 过 程 将 两 个 不 同 来 源 的 遗传 物质 集合 到 一 个 
DNA 分 子 中 。 
7.7 是否 有 一 个 以 上 的 基因 年 组 形式 9 

是 的 。 基 因 重组 有 两 个 基本 机 制 ,它们 是 同 源 Chomologous) 或 非特 异性 重组 (general re- 
combinaticooy 和 位 点 专 一 重组 (site specific recombination)。 同 源 重 组 在 第 3 章 已 进行 了 讨 
论 。 
7.8 什么 是 位 点 专 一 重组 ? 

位 点 专 一 重组 涉及 多 种 称 为 插 人 序列 (1S) .长 末端 重复 序列 (LTR)7 和 附 荐 fatr) 位 点 [at 


achment (ait) site] 的 特异 性 位 点 上 两 个 DNA 分 子 的 重组 .噬菌体 整合 到 大 上 肠 杆 苗 染色 体 
中 就 是 一 个 涉及 ati 的 位 点 专 一 重组 的 常用 例子 ， 
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7.9 细菌 怎样 转移 它们 的 遗传 信息 ? 


风 毕 问 的 基因 转移 有 三 个 被 识别 的 机 制 ,就 是 转化 . 转 导 和 接合 . 它们 因 供 体 DNA 来 源 
及 转移 的 媒介 利 宙 制 的 不 同 而 彼此 不 同 。 


转化 
7. 10 什么 是 转化 ? 


转化 (问题 2.17) 是 细 菌 问 基因 转移 的 一 个 机 制 ,在 这 个 机 制 中 , 供 体 DNA 以 无 细胞 
DNA 形式 存在 于 受 体 细菌 直接 环境 。 当 细胞 死亡 和 裂解 后 ,DNA 可 自然 释放 到 环境 中 。 实 
验 中 ,已 知 数量 含 感 兴趣 基因 的 DNA 被 引信 环境 去 转化 细菌 细胞 。 一旦 游离 DNA 进入 细 
胞 , 它 可 通过 同 源 重 组 整合 到 受 体 染 色 体 中 。 受 体 经 胞 经 过 此 过 程 并 最 终 获 得 了 一 个 新 表 型 
就 是 所 请 的 转化 (transformed)。 此 现象 仅 允 许 相 同 或 相关 物种 DNA 的 摄 人 , 图 7-6 列举 
了 大 路 杆 兰 的 转化 过 程 ， 


7.11 什么 是 感受 访 ? 


受 体 细菌 摄 人 游离 DNA 从 而 被 转化 的 能 力 就 是 感受 态 (compelence) 。 感 受 态 是 某 些 菌 
株 可 遗传 的 特性 。 菏 些 菌 株 本 身 就 是 感受 态 的 ,这 样 的 一 个 种 群 可 随时 摄取 环境 内 DNA, 因 
此 转化 发 生 的 频率 很 襄 。 这 些 细菌 (包括 肺炎 链球 菌 ,枯草 芽 殉 杆菌 和 流感 哮 血 杆菌 ) 的 线性 
双 链 DNA 进入 细胞 ,其 中 一 条 被 降解 ,另外 一 条 通过 RecA 蛋白 调节 的 同 源 重 组 整合 到 染色 
体 中 {图 3- 10)。 

对 于 细菌 的 许多 其 他 种 类 包括 大 肠 杆菌 ,感受 态 是 指数 生长 期 内 一 个 短暂 的 咎 理 状态 , 转 
化 的 发 生 颖 率 很 低 。 二 价 钙 离子 可 促进 这 些 细菌 的 感受 态 水 平 。 

在 某 些 细菌 中 ,感受 态 伴随 着 感受 态 细胞 质 腊 上 的 双 链 DNA 结合 蛋白 利 细胞 质 中 单 链 
DNA 结合 蛋白 的 产生 。 这 些 蛋 白质 仅 存 在 于 某 些 细菌 种 类 (如 大 上 肠 杆 菌 ) 生 活 周 期 的 特殊 阶 
段 ,或 是 某 些 种 类 (如 淋病 奈 蕊 氏 球 菌 } 内 的 组 成 部 分 。 感 受 态 伴随 蛋白 的 功能 就 是 结合 环境 
内 DNA 和 保护 其 不 受 细 胞 限制 性 内 切 核酸 酶 的 消化 。 在 某 些 细菌 (例如 淋病 奈 瑟 氏 球 菌 、 流 
感 嗜 血 杆 菌 ) 的 染色 体 中 , 质 膜 上 一 些 感受 态 蛋 白质 结合 的 特殊 短 DNA 片段 (例如 5 ~ 
AAGTGGGTCA - 3 是 高 度 重 复 的 。 


7. 12 ”多少 个 基因 可 同时 被 转化 ? 


在 一 个 转化 事件 中 , 仅 有 几 个 通常 少 于 15 个 基因 被 结合 。 对 于 这 个 现象 有 几 个 理由 。 首 
先 , 当 供 体 细胞 裂解 ,DNA 被 释放 ,通常 降解 为 107 Da 大 小 的 片段 。 加 果 假 设 一 个 基因 平均 有 
1000 个 核酸 对 ,每 个 核酸 对 重 为 650Da, 那 么 107 Pa 大 小 的 片段 就 大 约 有 15 个 基因 。 第 二 ， 
如 此 大 的 DNA 片段 能 够 完整 地 进 人 细胞 是 值得 怀疑 的 ,因为 细胞 壁 和 细菌 质 膜 对 于 大 分 子 


都 有 一 个 透 性 障 。 很 设 细胞 在 一 次 转化 事件 中 摄取 并 结合 3~5 个 平均 大 小 的 基因 赂 更 为 合 


理 一 些 。 
转 导 
7. 13 什么 是 转 导 ?9 


转 导 是 细菌 摄取 DNA 的 一 个 机 制 ,其 中 供 体 DNA 由 细菌 染色 体 片段 组 成 并 通过 细菌 病 
毒 (噬菌体 ;载体 引信 受 体 细胞 中 。 在 这 个 过 程 里 ,寄主 细胞 可 获得 新 的 遗传 信息 。 
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图 7-6 细 落 内 DNA 转移 的 转化 机 制 。(a) 双 链 DNA 附着 到 膜 被 双 链 DNA 结合 蛋白 上 。 
(b) 转 化 DNA 双 链 中 的 一 条 进入 细胞 ,另外 一 条 被 核酸 酶 降解 。(<) 网 胞 内 的 单 链 DNA 和 单 
链 DNA 结合 蛋白 结合 。 在 此 过程 ,通过 同 源 重 组 转化 DNA 结合 到 细菌 染色 体 上 。DNA 才 
聚 酶 使 整合 的 单 链 DNA 转变 成 双 链 DNA。( 小 转化 细胞 染色 体 上 具有 转化 DNA 片段 。 


7. 14” 转 导 机 制 有 两 种 不 同 的 形式 , 即 普遍 性 转 导 和 特异 性 (局 限 ) 转 导 。 什 么 是 
普遍 性 转 导 ? 

在 普遍 性 转 导 (generalized transduction) 中 ,基本 上 任何 细菌 基因 都 可 被 转移 (图 7-7)， 
基因 转移 以 烈性 或 裂解 性 噬菌体 作为 媒介 。 裂 解 性 噬菌体 感染 寄主 细菌 细胞 ,破坏 寄主 DNA 
并 最 终 裂 解 细胞 ,释放 无 数 病毒 子 代 。 病 毒 DNA 没有 被 降解 是 因为 噬菌体 染色 体 的 部 务 碱 
基 被 修饰 以 至 于 病毒 酶 ( 见 下 一 章 限 制 酶 部 分 ) 不 能 识别 。 接 着 .病毒 DNA 被 复制 ,病毒 蛋白 
质 被 合成 。 新 复制 包 囊 在 衣 索 表白 质 中 ,然后 装配 成 具有 感染 性 的 病毒 粒子 (图 7 - 1) 。 当 病 
毒 完全 装配 好 后 ,病毒 酶 降解 细胞 外 膜 ,裂解 细胞 并 群 放 病 毒 子 代 。 

偶尔 ,部 分 寄主 DNA 会 随 着 不 完整 的 病毒 染色 体 一 起 包 里 到 病毒 里 。 此 时 ,就 会 形成 一 
个 普遍 性 转 导 隐 菌 体 , 尽 管 它 也 具有 感染 性 ,但 它 不 能 进行 复制 和 裂解 寄主 细胞 ， 由 于 病毒 头 
部 的 限制 ,容纳 了 细菌 基因 就 不 得 不 放弃 部 分 陛 菌 体 基因 。 这 些 缺 损 性 转 导 噬菌体 作为 媒介 
将 寄主 DNAt 在 病毒 装配 时 被 结合 ) 从 一 个 细胞 转移 到 另 一 个 细胞 。 基 为 寄主 DNA 包 囊 到 
病毒 粒子 中 是 随机 的 ,任何 细菌 基因 都 具有 同等 的 机 会 被 包 囊 和 转移 到 受 体 细胞 中 。 当 转 导 
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图 7-7 普遍 性 转 导 。 普 遍 性 转 导 噬 蓄 体 如 T4 入 侵 细 菌 :吸附 到 细胞 跤 上 (Ca) 并 将 其 遗传 
牺 质 注 人 到 细胞 中 (by ;感染 后 不 久 ,寄主 DNA 被 降解 成 小 的 片段 (c) ;在 病毒 装配 过 程 (d) 
中 ,部 分 病毒 粒子 摄取 了 一 些 寄主 DNA 的 小 片段 ( 转 导 DNA)。 细胞 裂解 (后 ,这 些 病毒 
粒子 又 可 感染 其 他 细菌 细胞 ( 门 并 注 和 人 含 转 导 DNA 的 染色 体 (g)。 转 导 DNA 的 同 源 部 分 可 
以 通过 同 源 重 组 结合 到 寄主 DNA 上 (h) ,向 寄主 染 名 体 传递 一 个 或 几 个 新 基因 。 





噬菌体 感染 绍 菌 寄主 细胞 时 , 转 导 DNA 引入 寄主 细胞 质 中 并 通过 同 源 重组 结合 到 细菌 染色 
体 上 。 补 感染 缁 胞 不 被 破坏 ,因为 转 导 只 蓝 体 是 缺损 性 的 , 它 不 具有 完整 的 基因 。 
7. 15 通过 普遍 性 转 导 的 重组 频率 有 多 少 9 

任何 基因 的 重组 频率 都 是 相当 低 的 。 任 一 基因 转移 并 结合 到 寄主 细胞 的 可 能 性 范围 在 
1X10* 和 1Xx10 之 间 。 通常 一 次 转 导 仅 有 几 个 (<5) 基 因 被 转移 。 
7. 16 什么 是 特异 性 转 导 9 


特异 性 或 局 限 转 异 (specialized or restricted transduction) 是 溶 原 性 噬菌体 以 高 频 转 移 一 
个 特定 基因 的 过 程 ， 当 游 原 性 噬菌体 感染 寄主 细胞 ,它们 的 DNA 通过 位 点 专 一 重组 结合 到 
寄主 染色 体 中 。 经 过 诱导 过 程 , 原 轿 万 体 染 色 体 从 寄主 染色 体 上 移 除 下 来 并 经 历 一 个 玖 解 生 
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活 周 期 ,导致 寄主 细胞 的 改 解 和 许多 噬 苗 体 蓄 子 的 释放 。 当 、 阻 抑 物 蛋白 失 话 不 再 抑制 将 原 
噬菌体 从 寄主 倪 色 体 上 移 除 下 来 和 噬 蔚 体 生活 周 期 有 关 酶 的 合成 时 ,诱导 发 生 。 浴 原 性 细胞 
絮 圳 于 紫外 线 或 转移 到 后 乏 - .种 或 几 种 氨基 酰 的 培养 基 可 启动 诱 导 过 程 ， 

溶 原 性 噬菌体 的 位 点 专 一 重组 总 是 发 和 在 一 个 特定 位 置 并 邻近 于 某 些 基 因 。 例 如 , 诀 原 
性 噬菌体 入 结合 到 大 肠 本 菌 染色 体 的 gai( 半 乳糖 代谢 ) 和 和 5io( 生 物 素 合成 ?基因 之 问 。 偶 尔 ， 
从 寄主 染色 体 上 移 除 下 来 的 噬 备 体 是 缺损 性 的 ,导致 释放 的 大 染色 体 含 部 分 寄主 染色 体 : 竺 别 
是 那些 邻近 噬菌体 揪 人 位 点 的 基 亲 fgod 或 5o)。 在 噬菌体 、 的 特殊 例子 中 ,伴随 入 染色体 的 
绝 大 多 数 是 gal 基因 。 因 为 由 此 得 到 的 转 导 噬菌体 缺少 它 的 部 分 基因 , 它 只 能 将 DNA 转移 
到 另 ……- 个 寄主 细胞 ,而 不 能 经 历 复 制 周期 .除非 此 纳 胞 也 含有 一 个 野生 型 噬菌体 。 转 导 DNA 
通过 位 点 专 一 重组 结合 到 寄主 染色 体 的 gai( 或 bio? 基因 座 附近 。 


接合 
7. 17 什么 是 接合 ? 


在 接合 (conjugation) 过 程 中 , 洲 传 信息 通过 细胞 问 的 细胞 质 通 道 , 单 向 地 从 一 个 供 体 (" 雄 
性 细菌 转 称 到 一 个 受 体 C 肉 性 ”) 细 菌 中 。 供 体 和 受 体 之 间 所 需 的 细胞 问 的 接触 可 通过 肠 细菌 ( 例 
如 大肠 杆 菌 和 沙门 氏 苗 ) 中 的 性 丝 (例如 下 再 毛 ? 获 得 ,或 通过 某 些 革 兰 氏 阳性 蓝 ( 例 如 凌 肠 妹 落 ?的 
癣 集 过 (促进 细胞 凝 块 的 物质 ) 和 信息 骨 ( 个 体 产 生 的 用 来 改变 同 种 类 其 他 成 员 行 为 的 化 学 物质 ) 获 
得 。 


7. 18 ”接合 过 程 中 多 少 个 基因 可 被 转移 9 


在 接 台 过 程 中 ,整个 质粒 有 时 有 50 个 或 者 更 多 的 基因 ,并 且 纳 茵 染色 体 的 大 部 分 可 被 转 
移 。 理 论 上 ,全 部 细菌 染色 体 在 接合 过 程 中 都 可 被 转移 ,但 实际 上 这 种 情况 很 少 发 生 , 因为 细 
胞 质 通 者 在 转移 完成 前 通常 就 会 切断 。 


7. 19 ” 供 体 细 菌 是 否 育 不 同 的 类 型 9 


是 的 ,至 少 有 三 种 不 同 的 供 体 细 落 类 型 ,它们 是 Ft .F 和 Hfr 细菌 。 这 三 种 细 蕴 都 具有 性 菌 毛 ， 
转 导 过 程 中 性 菌 毛 成 为 供 体 细菌 和 受 体 细菌 间 的 细胞 质 桥 。 受 体 细菌 缺乏 性 芯 毛 ,用 玉 表示 。 


7.20 什么 是 质粒 ? 


质粒 (plasmid)《 郊 问题 1.6) 和 主要 染色 体 比 较 ,相对 较 小 且 是 具有 自主 性 的 遗传 物质 。 
古 细 菌 中 ,这 些 环 状 DNA 分 子 含有 10 一 100 个 基因 。 它 人 科 的 大 小 差别 很 大 ,长 度 从 2500 个 
碱 基 对 到 超过 80 000 个 碱 基 对 。 质 粒 复 制 通常 独立 于 染色 体 复 制 。 根 据 质 粒 类 型 的 不 同 ,每 
个 细菌 中 的 此 质粒 数量 可 以 是 2 一 250 个 拷贝 。 一 般 情况 下 ,大 多 数 质 粒 基因 和 自身 复制 调控 
有 关 , 但 也 有 些 质 粒 在 细胞 中 有 一 个 或 多 个 功能 ( 表 7.1)。 一 个 奈 粒 的 功能 常常 是 未 知 的 ,这 
样 的 质粒 称 为 隐蔽 8 性 质粒 。 质 粒 所 包含 的 遗传 信息 对 于 细胞 功能 通常 不 是 必需 的 。 然 而 , 质 
粒 基 央 使 细胞 在 某 些 情况 (例如 抗生素 的 存在 ) 下 , 比 缺 乏 这 种 质粒 的 细胞 在 存活 上 更 为 有 利 。 
表 7.1 细菌 质粒 基因 的 某 些 功能 

促进 遗传 物质 从 一 个 到 另 一 个 细胞 各 的 转移 

提供 抗 油 生物 剂 抗 性 (例如 青霉素 和 链 素 素 ) 

提供 重金 属 抗 性 (例如 水 银 , 铬 和 砷 ) 

产生 革 些 专 素 ( 例 刀 车 固 醋 、 溢 血 素 和 肪 误 素 ? 

菊 分 的 同 北 作用 和 代谢 (例如 乳 精 、 国 氨 作 有 放 和 和 康 素 ) 

在 植 息 内 诱发 肿块 ! 例 如 根瘤 和 根 癌 ) 

看 性 有 机 物质 的 降解 (例如 樟脑 ,六 烷 和 莞 ) 

产生 色素 

产 竺 称 为 大 鹏 蝴 球 的 抗 微 生物 物质 4B.1.V El.E2.13.D.K) 
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7.21 什么 是 F 细菌 ? 


F- 纳 菌 在 接合 过 程 中 只 提供 质粒 基因 。 这 些 细菌 具有 敏 育 因 子 (F 因子 ) 使 得 它们 能 够 
发 生 接合 ,因此 用 符 导 下 表示 。 我 们 现在 知道 , 致 育 因子 就 是 一 类 称 为 接合 质粒 (conjugative 
plastmid) 的 质粒 。 它 携带 了 编码 用 来 合成 件 菌 毛 ( 兄 问题 1. 1C) 即 工 菌 毛 的 菌 毛 蛋 白 和 促进 
质粒 DNA 从 供 体 到 受 体 转 移 的 蛋白 质 遗 传 信息 。F 细胞 缺乏 下 因子 ,因此 其 不 具 基 柱 。 然 
而 ,这 些 F 细菌 在 和 下- 细菌 接合 后 转变 成 F ,原因 将 在 下 一 个 问题 讨论 。 

大 肠 杆菌 的 下 因子 (质粒 ) 是 一 个 坏 状 双 链 DNA 分 子 。 它 有 94. 5kb, 在 细胞 质 中 能 指导 
其 自身 复制 (自主 的 )。 


7. 22 ”质粒 在 接合 过 程 中 怎样 进行 转移 ?9 


Ft+ 和 FF 绍 菌 接合 的 第 一 步 是 两 个 细胞 通过 F"* 细胞 的 性 菌 毛 进 行 吸附 。 然 后 性 菌 毛 收 
缩 ,促使 两 个 细胞 密切 接触 。 两 个 质粒 编码 蛋白 质 (TraY 和 Tiraz) 在 复制 起 点 (oriT) 切断 质 
粒 。 接 着 质粒 DNA 根据 第 3 章 已 解释 过 的 滚 环 机 制 进行 复制 。 仅 有 一 条 质粒 DNA 链 在 先 
导 和 蛋白 (piloet protein) 的 协助 下 经 过 细胞 质 桥 从 供 体 细胞 转 称 到 受 体 细胞 中 。 供 体 细胞 和 受 
体 细 胞 都 合成 一 条 与 单 链 F 质粒 宾 补 的 DNA 链 ,形成 双 链 下 质粒。 接合 完成 时 ,接合 后 体 细 
胞 分 离 。 因 此 每 个 细胞 都 至 少 有 质粒 的 一 个 撕 风 ,它们 都 是 细胞 ， 


7.23 什么 是 Hfr 菌株 ? 


Hfr 菌株 对 于 某 些 染色 体 基因 显示 出 了 家 的 重组 染 , 因 而 得 名 。 我 们 现在 知道 这 种 接合 
过 程 中 的 高 转移 率 是 由 于 接合 (F) 质 粒 结 合 到 细 欧 染色 体 中 。 洁 传 因子 ( 像 质 粒 下 和 * 吗 菌 
体 ) 可 以 以 自主 复制 实体 形式 存在 ,也 可 以 以 称 为 附加 体 (episome) 的 染色 体 实体 的 形式 存在 。 


7. 24 FF 质粒 是 怎样 插入 到 绍 菌 染色 体 中 的 ? 


F 质粒 通过 位 点 专 一 重组 插 人 到 细菌 染色 体 中 (图 7 -9)。 重 组 发 生 的 区 域 或 位 点 称 为 插 
入 序列 (insertion sequence 1S) , 它 由 接合 的 质粒 和 染色 体 间 的 同 源 DNA 序列 组 成 。 这 些 IS 
位 点 在 整个 大 肠 杆菌 染色 体 中 分 在 八 个 不 同 的 位 置 上 ,这 样 F 质 粒 就 可 整合 到 细胞 染色 体 的 
任 一 这 些 位 点 上 。 重 组 频率 和 转移 的 基因 顺序 依赖 于 下 质粒 在 染色 体 中 的 定向 和 擂 入 位 点 。 


7. 25 ”染色体 基 因 怎 样 通过 Hfr 菌株 进行 转移 


Htfr 菌株 和 了 -菌株 间 的 DNA 转移 过 程 本 质 上 同 F' 菌株 和 万 株 册 的 DNA 转移 过 程 
是 相 局 的 。 然 而 也 有 一 个 显著 的 区 别 。 受 体 工 -细菌 和 下” 菌株 接合 后 总 是 会 变 成 F' ,但 F 
细菌 和 Hf 菌株 接合 后 很 少 变 成 二 。 这 是 因为 在 Hfr 菌株 和 F" 菌株 接合 过 程 中 ,直到 所 有 
染色 体 基因 都 被 转移 时 ,所 有 必需 的 质粒 基因 才 会 被 转移 (有 些 质 粒 基 因 在 转移 的 染色 体 未 
端 。 在 整个 染色 体 被 转移 时 ,接合 体 间 的 接合 桥 始终 者 没有 被 打 断 的 情况 是 极 少 发 生 的 。 因 
为 很 少 有 整个 染色 体 都 被 转移 ,也 就 有 一 些 F -质粒 基因 (例如 性 菌 毛 基因 ;同样 很 少 被 转移 。 


7.26 我 们 能 否 利用 Hfr 菌株 绘制 染色 体 基 因 位 置 ? 


不 同 Hfr 菌株 和 FF 菌株 间 的 接合 可 用 来 绘制 细菌 染色 体 基 因 的 相对 位 置 。 离 转移 起 点 
更 近 的 基因 比 远离 转移 起 点 的 基因 有 更 高 的 转移 频率 ,绘制 过 程 就 是 基于 这 一 事实 。 在 一 个 
典型 绘制 实验 中 ,每 这 升 有 1X 107 个 头 养 型 的 野生 型 Hfr 苗 株 (对 链 霍 素 敏 感 ,str ?细胞 和 
每 毫升 有 1X 108 个 大 肠 杆 菌 的 多 重 过 养 型 F- 窒 变 型 (F .Thr .Lac 、Gal ,His 、Str ) 细 
胞 混合 。 在 混合 后 的 特殊 时 间 问 申 内 , 样 卓 用 搅拌 器 猛烈 搅动 将 交配 个 体 分 开 。 然 后 样品 涂 
布 在 舍 不 同化 学 合成 培养 基 ( 包 括 链 霉 素 ) 的 平板 上 ,培养 基 要 么 缺乏 一 种 必需 氨基 酸 ( 苏 氨 
酸 , 组 氮 酸 ) ,要 么 以 半 乃 糖 或 乳 精 作为 惟一 糖 类 来 源 。 在 培育 期 后 ,计算 培养 基 上 的 菌落 数 。 
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图 ?-8 细菌 接 合 。 在 接合 过 程 中 ,F' 细菌 ( 含 F 质粒 } 具 有 基 柱 并 通过 菌 毛 吸附 到 下 细菌 
上 上 (a。 在 先导 蛋白 ( 微 球体 ;的 协助 下 , 菌 毛 提供 了 一 个 可 供 质粒 DNA 转移 人 b) 的 细胞 质 通 
道 。 质粒 DNA 通过 深 环 复制 过 程 进行 复制 。 在 此 过 程 中 ,一 个 DNA 单 链 分 子 通过 菌 毛 转 
移 到 六 细菌 内 。 当 DNA 转移 发 生 时 ,两 个 细胞 由 于 菌 毛 前 收缩 (c} 而 靠 得 更 紧 。 最 后 ;寄主 
DNA 利用 从 六 细菌 转移 过 来 的 单 链 DNA 作为 模板 合成 一 条 互补 链 。 在 复制 局 期 (qd) 结 束 
时 ,所 有 网 胸 都 是 六 ,因为 每 个 细胞 都 含有 下 质粒 的 一 个 拷贝 。 当 两 个 接合 体 分 开 时 接合 过 
程 结束 Ce? 。 


平板 上 的 菌落 是 重组 体 。 因 为 供 体 细菌 可 以 转移 它们 的 基因 却 对 链 霉 素 敏感 ,所 以 不 能 生长 
《野生 型 大 肠 杆 菌 对 链 霉 素 敏 感 ) 。 爱 体 细菌 需要 丙种 氨基 可 有 旦 不 能 分 解 代谢 半 乳糖 或 乳糖 。 
在 不 同时 间 间 隔 后 的 不 同 重组 体 的 频率 显示 出 了 基因 位 于 染色 体 上 的 顺序 。 因 为 DNA 从 供 
体 到 受 体 的 转移 率 是 相当 稳定 的 ;原状 型 标记 (基因 ) 出 现 的 时 间 是 那些 标记 间 曙 离 的 一 个 指 
示 。 





. 7.27 什么 是 F (显著 F 原型 ) 菌 株 ? 


FE" 菌株 (F” strain) 是 具有 一 个 合 一 个 或 更 多 染色 体 基 因 的 下 质粒 的 细菌 。 这 些 细菌 菌株 
很 容易 被 识别 ,因为 它们 在 楼 合 过 程 中 转移 的 染色 体 基 因 就 是 那些 结合 到 下 质粒 上 的 基因 和 
能 够 给 予 受 体 细胞 形成 下 菌 毛 能 力 的 下 质粒 基因 。 
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图 7-9 FF 质 粮 插 入 到 细菌 染色 体 中 。 大 写字 母 表示 任意 质粒 基因 ,斜体 的 缩写 词 表示 米色 
体 基 因 。 粗 箭头 显示 了 转移 的 方向 。 了 8 表示 同 源 播 人 序列 。 在 HE 和 下 细菌 的 接合 过 程 
中 ,染色 位 基因 的 转移 早 于 绝 大 多 数 质 粒 基 因 。 


7.28 F 菌株 怎样 形成 的 ?9 


F 质粒 可 以 以 整合 形式 或 游离 状态 存在 于 一 个 种 群 的 细胞 内 。 正 如 坟 前 我 们 所 讨论 的 ， 
整合 过 程 通过 位 点 专 一 重组 进行 。 在 个 别 情 况 下 ,整合 的 下 质粒 从 染色 体 上 异常 物 除 ( 反 整 
合作 用 ) 下 来 (图 7 - 10)。 当 物 除 不 完全 , 移 除 的 质粒 带 有 部 分 染色 体 基因 时 ,得 到 的 细胞 就 
称 为 五 菌株 。 这 些 细胞 以 非常 高 的 频率 转移 移 除 的 染色 体 基 因 。 此 基因 转移 过 程 称 为 了 因 
子 转 导 或 称 性 转 导 (F-duction or sexduetion) 。 转 移 的 基因 不 需要 整合 到 受 休 妇 色 体 中 被 表 
达 , 困 为 已 质 粒 仍 有 其 自主 性 ,包括 独立 的 复制 ,因此 可 以 表达 它 的 全 部 基因 。 这 些 染 色 体 基 
因 在 质粒 中 具有 等 位 基因 ,因而 细胞 是 一 个 不 完全 的 二 售 体 。 


转 座 因子 
7.29 和 什么 是 转 座 因子 ? 


有 一 些 长 度 为 700 一 20 000 个 碱 基 对 大 小 的 DNA 片段 从 染色 栖 的 一 个 区 域 跳 到 另 一 个 
区 域 。 无 论 是 原核 生物 还 是 真 核 生 物 , 跳 兢 可 雇 发 生 在 从 染色 体 的 一 个 位 置 到 另外 一 些 或 另 
一 个 位 置 ,在 细菌 中 则 可 从 和 染色体 到 质粒 或 从 质粒 到 染色 体 。 这 些 跳 著 基因 就 是 转 座 因子 或 
称 转 座 子 (transposable element or transposon)。 当 转 座 因子 从 一 个 位 置 移 色 男 一 个 基因 的 
控制 区 时 ,它们 就 可 和 那个 基因 的 打开 和 关闭 有 关 , 因 此 转 座 因子 是 十 分 重要 的 。 另 外 ,因为 
转 座 因 子 可 以 插入 到 染色 栖 组 的 不 同位 置 ,如 果 它 们 整合 到 一 个 基因 中 就 可 引起 突变 。 

在 许多 不 同 生物 中 都 可 发 现 转 座 央 子 , 包 括 细 蓝 ,真菌 ,原生 动物 和 植物 ,很 可 能 在 所 有 类 
型 细胞 内 。 至 少 有 三 种 类 型 的 转 座 因子 ;插入 序列 ,复合 转 座 子 和 反 转 录 转 座 子 。 


7. 30 ”什么 是 插入 序列 9 
插入 序列 (iaserdion sequenee) 是 -种 仅 带 有 转 座 所 需 基 因 的 转 座 因 子 ( 图 7 - 11;。 在 转 
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图 7-10 FF 菌株 的 形成 。 当 出 现 异 常 的 反 整 合作 用 或 质粒 从 Hir 上 移 除 下 来 时 ， 
F 菌株 形成 在 移 除 过 程 中 ,一 个 染色 体 基因 仍旧 附着 在 质粒 上 成 为 了 质粒 的 一 部 
分 。 最 后 的 结果 就 是 质粒 找 带 了 额外 可 以 表达 的 遗传 信息 。 


座 过 程 中 , 转 座 酶 (trans posase) 可 以 识别 其 反 向 重复 序列 ,切割 并 连接 DNA。 插 入 序列 从 染 
色 体 或 从 质粒 上 移 除 下 来 还 需要 解 离 酶 (resojvase)。 播 人 序列 的 大 小 从 700 一 5000 个 碱 基 对 
不 等 。 它 们 是 最 简单 的 转 座 组 件 , 并 且 是 细菌 染色 体 和 质粒 的 正常 成 分 。 插 人 序列 用 IS 表 
示 , 前 本 后 的 数字 则 确定 了 此 捅 人 序列 的 类 型 。 当 位 点 专 一 重组 发 生 在 染色 体 和 F 质粒 的 
插入 序列 上 时 ,大 上 肠 杆 菌 的 Hfr 菌株 形成 ， 称 为 末端 反 向 重复 (inverted terminal repeat,TR) 
的 DNA 短 区 域 在 每 个 IS 的 末 蚌 。 紧 接着 每 个 IR 的 是 作为 转 座 因子 插入 位 点 的 同 向 {车 ) 重 
复 [direct (target) repeat]j 的 相同 核 苷 酸 序列 。 同 向 重复 之 所 以 这 样 命名 是 因为 两 个 重复 的 
序列 以 相同 的 方向 重复 。 
7. 31 什么 是 复合 转 座 子 ? 

复合 转 座 子 (complex trans poson) 除 了 转 座 需 要 的 基因 外 还 有 一 个 或 更 多 的 基因 。 复 合 
转 座 子 的 大 小 范围 在 2000~-20 000 个 硕 基 对 之 间 , 其 边缘 部 分 是 相同 的 或 密切 相关 的 网 向 或 
反 向 的 插 人 序列 (图 7 - 12)。 复 合 转 座 子 通过 DNA 复制 合成 其 复制 物 。 当 一 个 复制 物 本 身 
从 一 个 位 置 易 位 到 另 一 个 位 置 , 它 就 将 原始 转 座 子 掀 在 了 后 面 。 复合 转 座 子 常常 携带 一 些 基 
因 使 细胞 对 抗 生 著 .重金 属 或 肠 毒 素 产 生 抗 性 ,但 任何 细胞 基因 也 都 可 能 在 揪 人 序列 之 间 找 
到 ， 
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图 ?7- 11 转 座 过 程 。 转 座 子 编码 的 转 座 酶 引起 转 座 子 本 身 和 细菌 染色 体 上 部 序列 邻近 位 置 
的 断裂 。 转 座 子 通 过 位 点 专 一 重组 插入 到 细菌 染色 体 中 。 转 座 子 插入 到 细菌 染色 体 中 所 产 
生 的 缺口 由 酶 进行 收复 。 修 复 过 程 将 苇 序 剂 进行 复制 。 


| | Es 
IR IR 恨 


IR 
图 7- 12 一 个 复合 转 座 子 。 复合 转 座 子 是 大 的 转 座 因子 ,长 度 为 2000~20 000 个 碱 基 对 。 复 合 转 座 子 
的 侧翼 是 保持 棚 对 反 向 重复 (箭头 表示 ) 的 插入 序列 ， 另 外 ,他 们 带 有 转 座 酶 和 解 离 栈 , 使 得 转 座 因 子 能 
够 自我 复制 并 将 复制 物 播 入 染色 体 的 其 他 区 域 或 猎人 到 质粒 中 。 一 些 复合 转 座 子 还 具有 能 对 一 个 或 更 
多 抗生素 产生 抗 性 的 基因 。 图 中 显示 编码 B- 内 酰胺 酶 的 基因 。 


7. 32 ”什么 是 反 转 录 转 座 子 9 
反 转 录 转 座 子 (retrotransposon) ( 反 转 录 子 ) 的 长 度 有 成 千 上 万 个 碱 基 对 , 它 的 边缘 部 分 


也 是 插 人 序列 。 反 转录 转 座 子 以 带 有 反 转 录 本 (reverse transcriptase) 和 整合 酶 (integrase) 基 
因为 特征 。 反 转录 转 座 子 通过 原始 转 座 子 DNA 的 RNA 转录 物 合 成 其 复制 物 。 这 样 一 来 , 原 
始 反 转 录 转 座 子 被 保存 而 DNA 的 复制 物 则 完全 是 新 的 。 内 为 重组 将 DNA 复制 物 置 于 新 的 
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位 置 上 ,看 起 来 就 似乎 号 反 转录 转 座 子 在 染色 体内 或 质粒 内 或 它们 之 间 从 一 个 位 置 号 到 另 一 
个 位 置 上 。 最 好 理解 的 反 转 录 子 就 是 反 转 录 病 毒 (如 伴随 AIDS 的 人 免疫 缺陷 病 毒 )， 
表 7.2 复合 转 座 子 的 代表 物 





转 座 子 生 物 长 ” 诬 /bp IS 上 及 其 数字 抗 性 

Tn3 金黄 色 葡 殴 球 院 5700 1S50 卡 那 堵 过 

To 太 豚 杆菌 2500 TS 氨 需 素 

Ton10 友 肠 杜 菌 9300 IS10 四 环 慌 

Tng03 大 是 杆 昔 3100 1S903 卡 那 吉 素 
复 习 题 


选择 感 ”选择 一 个 最 台 适 的 答案 。 


1. 能够 自我 复制 的 小 型 环 状 DNA 分 子 称 为 ( ” }。 《上 内 会 子 〈b) 外 显 子 《ec? 千 粒 
(由 转 座 因子 ie} 以 上 均 不 是 

2， 当 一 个 能 够 进行 接合 过 程 的 细菌 种 群 ,以 非常 高 的 频率 转移 特殊 染色 体 基 因 ( 和 半 须 糖 代 
谢 有 关 的 基因 ) 但 没有 其 他 基因 时 ,不 管 此 细菌 允许 交配 的 时 间 有 多 长 ,这 些 细菌 都 被 称 为 
( )， (OF (PDF ce)Hfr (dF (e) 以 上 均 不 是 

3， 一 个 不 会 发 生 在 售 DNA 酶 培养 基 中 的 基因 交换 机 制 是 ( 。 )。 () 特 异性 转 导 《hb) 接 
合 {co) 转 化 (qd) 一 般 性 转 导 ”(e} 同 源 性 重组 

4. 在 Hfr 菌株 和 FF- 菌 栎 的 接合 过 程 中 ,一 个 基因 从 供 体 到 爱 体 的 时 间 ( ”)。 {a}) 和 和 此 基 
因 离 质粒 起 始点 距离 元 关 〈b) 取 决 于 细胞 感受 大 〈e) 不 时 变化 《qd) 与 此 基因 离 转移 位 
置 起 点 的 距离 成 反比 例 《〈e) 与 此 基因 离 转移 位 置 起 点 的 距离 成 正比 例 

5， 两 种 细菌 培养 在 局 - 形 管 中 , 中 间 用 藩 膜 滤 器 (噬菌体 粒子 不 能 通过 ) 分 开 , 重 组 却 可 发 生 在 
任何 一 点 上 ,此 基因 交换 的 机 制 是 ( 。”)。 (8) 特 媒 福 转 导 〈b) 位 点 专 一 重组 《〈c) 接 
合 《由 转化 《〈e) 一 般 性 转 导 

6，Elis-Delbriick 实验 证 明了 ( ”)。 (a)} 咽 菌 体 复制 过 程 中 潜伏 期 的 存 夺 〈b) 哈 菌 体 复 
制 过 程 中 隐蔽 期 的 存在 (c) 大 多 数 细菌 突变 体 是 营养 突变 体 (4d) 野生 型 细菌 少 突变 成 
营养 缺 聊 型 《e) 噬 菌 体 可 以 溶 原 化 细菌 

7. 一 般 来 说 ,质粒 编码 的 基因 特性 是 (  )。 (a) 对 于 物种 存活 不 是 必需 的 ”(b) 对 于 物 
种 存活 是 必需 的 (ce) 也 存在 于 染色 体 中 (d) 大 多 数 能 够 传递 对 重金 属 的 抗 性 ”ie} 和 接 
合 有 关 

4、 能 够 被 入 溶 原 化 的 组 菌 细胞 染色 体 具 有 (  )。 (a)80S 核糖 体 基 因 ”Ch)attB 位 点 
《cat 位 点 《qiatiL 位 点 (eyattS 位 点 

9. 大 上 肠 杆菌 的 感受 态 局 限于 种 故 生 长 曲线 的 以 下 阶段 ( 。”)。 《a) 延 洁 期 〈b) 稳 定期 
(ce) 指 数 期 〈d) 死 亡 期 (e) 分 裂 期 

10。 被 裂解 性 噬菌体 感染 的 细菌 菌 苔 上 可 看 到 唆 菌 璇 。 这 些 唾 将 斑 代 表 了 以 下 ( ”) 的 存 
在 ， (a) 组 茵 菌落。 (hb) 病毒 菌落 (ce) 营养 突变 体 (Cd)F” te) 产生 抗生素 的 细菌 

11、 一 个 原 噬菌体 是 (  )。 (a) 一 个 党 养 完 变 体 ”(b) 一 个 基因 (c) 结 合 到 寄主 染色 体 
中 的 一 个 噬菌体 DNA”(d) 包 惠 到 病毒 头 部 的 寄主 DNA (〈e) 裂 解 性 噬菌体 的 DNA.。 

12. 引导 下 因子 通过 菌 毛 转移 的 蛋白 称 为 ( 。 )。 fa) 但 伴 恒 白 ”(b) 先 导 和 蛋白 《ce) 前 导 
息 白 {dd} 信和 号 蛋白 〈e) 从 属 蛋 白 


是 非 题 正确 的 答案 写 *T", 错 误 的 答案 写 “F”， 
1. 细菌 细 胞 通常 缺乏 质粒 ， 
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， 细菌 通过 孤 瞧 生殖 过 程 进 行 复制 。 

. 溶 原 体 研 是 含 太原 噬 蓝 体 的 细胞 ， 

， 通 过 噬 蓝 斑 的 存在 可 检测 到 细 贡 是 否 被 裂解 性 噬菌体 感染 . 

- 并 性 噬菌体 可 采取 原 噬菌体 状态 。 

， 噬菌体 T4 感染 细菌 细 胞 ,通过 菌 毛 注 人 人 它 的 DNA。 

.所 有 的 质粒 都 可 通过 位 点 专 一 重组 播 人 到 细菌 染色 体 中 。 

， 坎 菌 体 * 染色 体 的 整合 作用 依赖 于 寄主 DNA 和 病毒 DNA 的 附 善 位 点 的 同时 存在 。 
. 峰 菌 体 X 通 过 位 点 专 一 重组 机 制 结合 到 寄主 染色 体 中 ， 

- 溶 原 体 可 获得 病毒 基因 

.因子 通过 同 源 性 重组 插入 到 染色 体 中 并 形成 Hfr 菌株 。 

， 俩 离子 增强 某 些 细菌 的 感受 态 。 

.感受 态 是 一 个 可 遗传 的 特性 。 

14. 
， 菌 毛 在 转化 过 程 中 起 着 细胞 质 桥 的 作用 。 

， 隐藏 性 质粒 的 功能 未 知 。 

， 紫 外 线 可 引起 一 个 溶 原 性 吗 菌 体 裂解 。 

:在 接合 过 程 中 ,一 个 滚 环 复制 得 到 的 一 个 单 链 DNA 分 子 从 供 体 转移 到 受 体 中 并 合成 其 互 




















溶 原 性 噬 苦 体 可 作为 特异 性 或 局 限 性 转 导 的 媒介 。 


补 链 ， 


.下 质粒 插 人 到 细菌 染色 体 的 过 程 发 生 在 一 个 芒 中 。 
20. 


转 座 因子 具有 末端 反 向 重复 。 


利用 下 面 的 实验 结果 判断 是 非 题 21~25 的 正 误 : 时 间 为 零 时 ,将 Hfr 黎 株 Dlalat biot cist 
dra' eco' his” pro” tryt Ra 和 下 菌株 Rl(aia bio- cis” dra eco his” pro try- 
kan') 混 人 台 。 在 不 同 的 时 间 间 隔 , 取 出 小 份 等 分 试 样 并 儿 烈 混合 使 交配 个 体 分 并 (中 断 杂 交 )。 
然后 将 样品 涂 布 在 选择 性 培养 基 上 上 ,测定 已 从 Hfr 菌株 获得 某 些 基 因 的 try kan' 重组 体 出 现 
的 频率 。 结 果 如 下 图 。 


21. 


洛 Tret 如 重重 给 于 





接合 的 时 间 /分 钟 


所 有 从 Di 得 到 :ry 等 位 基因 的 FF 细胞 也 同时 得 到 了 biot 基因 。 
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22, 
23, 
24. 


25. 


Hfr 染色 体 中 的 基因 顺序 是 ,ata->prowbio veco->try。 

大 多 数 try! kan' 重组 体 细胞 可 能 是 Hfr 细胞 。 

我 们 可 以 通过 混合 和 接合 体 打 断 之 间 的 时 间 和 间隔 以 及 接合 后 体 的 表 型 来 因 别 大 肠 杆 阔 染 
色 体 基因 的 顺序 。 

如 果 iryt+ 和 eco' 基因 的 转移 最 早 分 别 发 生 在 15 和 20 分 钟 ,那么 有 可 能 在 21 分 钟 后 检 调 
到 try+ eco 重组 体 。 


匹配 题 将 入 栏 中 每 个 项 目 与 马 栏 中 的 一 个 项 上 且 相 配对 ,使 其 其 有 最 密切 的 联系 。B 栏 中 的 
每 个 项 目 只 能 用 一 次 。 


2 


20, 


态 栏 BB 栏 
、 同 向 重复 A. 特异 性 转 导 
， 插 人 序列 B. 肥 转 录 酶 
转化 C， 细菌 的 附着 位 点 ( 供 入 蜂 菌 体 附 着 ) 
。 裂 解 量 D. 下 因 子 十 染色 体 基 因 
衣 壳 FE. -一 级 生长 曲线 
。Fllis-Delbrtck 实验 F。 转 座 因 子 的 最 简单 类 型 
深 原 体 G。 每 个 被 感染 细胞 的 吹 菌 体 子 代 的 平均 数量 
哈 菌 斑 H. 了 内 和 子 或 入 噬菌体 
Hir I IS 的 插入 位 置 
.FF ]. 带 有 原 噬 菌 体 的 细菌 
. 接合 K. 感受 态 
。 附 加 体 L. 病毒 群体 
。 温 和 噬菌体 M. 溶 原 性 陛 蕊 体 
. aitB N、DNA 的 病毒 转移 
。Zis 基因 产物 DO， 性 菌 毛 
. 转 导 . P, * 哈 菌 体 从 寄主 DNA 上 移 除 下 来 
。 反 转录 转 座 子 Q. 哄 菌 体重 白 外 过 
.中断 杂交 R， 染色 体 上 的 下 因子 
. 唆 阔 体 Ss. 无 基 柱 的 细 苏 
F- T. 绘制 细菌 基因 图 的 方法 


术语 除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


用 来 描述 一 个 将 染色 体 插 入 到 其 寄主 中 的 温和 吹 菌 体 的 闻 语 。 

. 证 明 噬菌体 一 级 曲线 的 实验 名 称 。( 两 个 词 ) 

- 含 原 唆 菌 体 的 细菌 细胞 ， 

， 能 够 将 其 整合 到 寄主 染色 体 中 的 噬 蓝 体 ， 

. 被 T4 感染 的 细菌 菌 苦 表面 出 现 的 亮 区 。 

. 下 因子 整合 到 细菌 染色 体 中 的 重组 过 程 。( 两 个 词 ) 

。 每 个 蛤 菌 体 从 进 人 一 个 寄主 细胞 到 细胞 释放 噬菌体 子 代 的 时 间 在 裂解 生活 周期 中 所 处 的 


阶段 。( 两 个 词 ) 


. 在 位 点 专 一 重组 中 ,参与 入 染色体 整合 到 细菌 寄主 染色 体 过 程 的 和 基因 产物 和 细菌 蛋白 。 


《两 个 词 ) 


. DNA 通过 病毒 从 殿 体 转移 到 爱 体 的 基因 转移 机 制 。 
10， 
1. 


寡 主 细胞 摄取 裸 DNA 的 基因 转移 机 制 。 
DNA 通过 细胞 质 桥 从 供 体 转移 到 受 体 的 基因 转移 机 制 。 
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12. 给 予 细菌 报信 外 源 DNA 能 力 的 状态 。 

13. 正常 情况 下 ,大量 基 因 以 低频 率 进行 转移 的 转 导 类 型 。 

14, 正常 情况 下 , 一 个 或 几 个 基因 以 高 频率 进行 转移 的 转 导 类 型 . 

15. 许多 细菌 感受 态 出 现存 生长 周期 中 的 阶段 。 

16. 很 多 细菌 细胞 质 中 都 可 发 现 的 染色 体外 的 自主 的 DNA。 

17. 在 接合 过 程 中 基 供 体 的 三 种 大 鹏 杆菌 。( 三 个 名 称 ) 

18. 用 来 描述 可 以 促进 遗传 信息 通过 接合 进行 转移 的 任何 质料 5 如 大 肠 杆 菌 的 致 育 因子 ?的 一 
个 形容 词 。 

19. 大 肠 杆 菌 菌 株 具有 的 能 使 其 进行 受 体 菌 不 能 进行 的 接合 过 程 的 蛋白 结构 。 这些 蛋白 结构 
的 名 称 是 什么 ? 

20. 在 接合 中 DNA 复制 机 制 。( 两 个 词 ) 

21. 最 简单 的 转 座 因子 的 名 称 . 【两 个 词 ) 

22. 转 座 因子 的 另 一 个 名 称 。 

23. 转 座 因 子 插入 到 寄主 DNA 中 的 特殊 位 置 的 名 称 。( 三 个 词 ) 

24. 有 编码 反 转 录 酶 基因 的 转 座 因子 ， 


答 案 


选择 题 
le2d ce Sd 6a Ta gb 9 ec 10b 1 ec 12.hb 


是 非 题 


1. F( 质 粒 通常 只 能 在 细菌 细胞 内 发 现 ) 2, F( 大 和 多数 细 获 通过 二 均 分 裂 进行 复制 ) 3. 工 
4. 了 5. F( 只 有 深 原 性 病毒 能 采取 该 哈 菌 体 状态 ) 6. F(T4 通过 细胞 壁 注 人 其 DNA) 
7. 本 8. 了 9. 了 HT 1 F( 位 点 专 一 重组 ) 12. T 13. T 14. 工 15. F( 接 合 仅 
需要 菌 毛 ) 16.T 17,T 18. T 19. T 20. T 21. F( 仅 是 那些 经 过 接合 后 很 长 时 间 才 
能 得 到 5iot 等 位 基因 ,并 且 仅 在 得 到 eco+ 等 位 基因 以 后 } 22. T 23. F( 很 少 整个 殿 体 染色 
体 都 被 转移 ) 24. T 25. T 

匹配 题 

ELIF KA4.G SQOGGE TT SL 9R 10D 110O 12.H 13 M 
14.C 15.P 16N 17.B 18.T 19.A 20.5 

术语 

1、 原 噬菌体 2. Ellis-Delbrick 3. 深 诛 休 4. 温和 的 或 溶 原 性 的 5. 哈 菌 斑点 6. 位 点 
专 -- 7, 潜伏 期 8. int, IHF 纪 转 导 10. 转化 11, 接合 12, 感受 态 ”13. 一 般 性 的 


确 14. 特 懂 性 的 ”15. 指数 16, 质粒 17, F+,F ，Hfr 18. 接合 的 19. 菌 毛 20. 滚 
环 21. 插入 序列 ”22. 转 座 子 ”23. 同 向 末端 重复 ”24. 反 转 录 转 座 子 (友和 转录 子 】 


» 163， 





基因 工程 或 重组 DNA 技 术 < 


bai 


时 
不 同 生物 DNA 分 子 之 间 的 重组 是 自然 界 的 一 个 普遍 现象 。 病 毒 例如 能够 将 其 基因 组 

插入 到 E. coli 染色 体内 。 在 还 过 程 中 ,病毒 可 以 改变 细胞 的 基因 组 成 。 当 细菌 从 一 个 病毒 获 

得 新 的 遗传 信息 时 , 它 有 时 会 变 成 致 病 的 。 

05F 例 8.1 





当 和 白 哈 杆菌 被 BB 病毒 感染 时 , 它 产 生 一 种 能 引起 白 哈 症状 的 毒 率 。 编 码 毒素 的 病毒 基因 
手 入 到 细菌 染色 体 中 成 为 版 病毒 。 由 病毒 引起 的 细菌 基因 变化 即 浓 原 性 转换 (lysogenic con- 
Version) ,是 自然 界 基 因 工 程 的 一 个 例子 。 


分 子 生物 学 上 的 发 现 使 得 科学 家 们 能 够 在 实验 室 重复 这 些 目 然 现 象 , 并 发 展 了 能 够 将 几 
平 所 有 类 型 遗传 信息 引进 一 个 有 机 体 中 的 方法 。 太 多数 进 展 涉 及 细菌 例如 E.coli 和 桔 草 芽 
了 侈 杆菌 (Bacitiws subtilis) 的 遗传 操作 ,以 及 用 酿酒 酵母 (S，cerevisiae} 生 产 消费 品 ,尤其 是 那 
些 特别 唱 贵 的 和 那些 用 传统 制造 方法 不 可 能 实际 生产 的 ( 表 8. 1)。 


表 8.1 一 些 生物 技术 产品 和 服务 











杂交 痛 抗体 农业 拉 病 农作物 
蛋白 质 胰岛 家 水 培 凸 红 柿 
干扰 素 抗 农药 作 用 
大 所 清白 蛋白 生物 杀 虫 剂 
人 生长 滞 率 固氮 作用 
组 织 皇 深 酝 原 激 活 物 疲 苗 乙 型 肝炎 
抗 瞩 自 攀 瘤 兽 
旋 血 因子 流感 
莹 光 崇 酶 { 蔓 火 虫 } 凌 疾 
鹤 巴 因子 生物 除 污 脂肪 或 波 的 消化 器 
肿瘤 坏死 因子 除草 剂 的 去 除 痢 
超 氧化 物 破 化 酶 农药 的 降解 剂 
人 促 性 脏 激 素 





在 将 基因 引信 动 植物 中 从 而 治疗 遗传 紊 配 .促进 植物 和 牲畜 生产 率 和 增强 农作物 抗 病 能 
力 孔 个 方面 都 取得 了 相当 大 的 进步 。 例 如 ,在 植物 中 已 引进 了 无 数 基因 使 得 植物 能 够 抵抗 昆 
虫 和 除 芒 剂 希望 有 一 天 能 够 将 编码 血红 蛋 髓 的 - 珠 蛋 饭 亚 基 的 基因 引入 患 有 退化 及 致 多 
性 疾病 儿 状 细胞 贫血 和 地 中 海 贷 血 的 患者 体内 。 这 两 种 疾病 部 是 因为 好 - 珠 重 白 基因 缺损 。 
许多 科学 家 正 尝 试 将 能 够 把 空气 中 的 氮 转 变 成 氮 的 细菌 基因 引入 谷类 作物 中 ,如 小 麦 ,水 稳 、 
大 麦 和 玉米 。 这 样 一 来 ,谷类 作物 就 能 够 在 没有 现在 所 需要 的 昂贵 的 氮肥 情况 下 生长 。 男 外 ， 
国立 卫生 研究 院 的 调查 者 们 正在 进行 基因 治疗 一 个 免疫 缺陷 病 即 腺 背 脱 质 酶 缺乏 (adenosine 
deaminase deficiency,ADA) 的 开拓 性 研究 。 此 疾病 由 编码 腺 葫 脱 扎 酶 的 基因 缺损 引起 。 巍 
音 脱 氨 酶 能 够 脱 去 腺 嘎 叭 的 蒂 基 ,此 酶 的 缺乏 可 导致 对 B 细 胞 和 T 细胞 (哺乳 动物 内 和 表达 
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免疫 有 关 的 淋巴 细胞 ) 有 毒性 代谢 物 的 积聚 。 由 于 中 毒 死 亡 而 引起 的 免疫 细胞 显著 减少 导致 
了 免疫 缺陷 。 


基因 工程 
8. 1 什么 是 基因 工程 9 


基因 工程 (genetic engjneering) 就 是 人 为 地 利用 限制 酶 将 不 同 生物 的 DNA 进行 重组 从 而 
产生 新 的 DNA, 重 组 DNA 通过 克隆 过 程 产 生 许 多 拷贝 , 图 8 - 1 列举 了 一 个 典型 的 克隆 实 
验 。 一 个 特殊 克隆 基因 或 几 个 基因 的 扩 增 ,伴随 着 这 些 基因 蛋白质 产物 产量 的 显著 增加 ,使 得 
实验 室 提取 和 纯化 这 些 蛋 白质 变 得 较为 容易 ， 





(a) IT 
基因 


加 限制 性 方 切 核 榴 酶 
【EcoR [【) 
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(d) : 重组 质粒 





图 8- 1( 注 见 下 页 ) 
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全 寄 上 上 细 随 


重组 质粒 (大肠 杆 获 ) 


转化 : 
寄 组 细菌 和 重组 
质粒 混合 


培养 物 在 37 们 
生长 24 小 时 


DO 
CIE) 


图 8-1( 续 ) 一 个 典型 的 克隆 实验 。(a) 选择 一 个 合适 的 质粒 (载体 ) 揪 人 目的 基因 (人 殿 体 
DNAY)。 供 体 DNA 和 载体 都 有 能 让 限制 性 内 切 核 酸 酶 切 DNA 链 的 特殊 DNA 序列 (4 一 6bp)。 
{bb} 在 分 开 的 实验 管 中 , 舍 被 克隆 基因 的 DNA 片段 和 将 要 插入 基因 的 质粒 都 和 选择 好 的 限制 性 
内 切 核 酸 酶 (此 例 中 用 的 是 EcoR I ) 及 合适 的 缓冲 液 混合 。 切 质粒 的 酶 必须 是 单 切 位 点 。DNA - 
酶 混合 物 骨 育 导致 目的 供 体 DNA 片段 被 切 下 来 并 释放 ,然后 切 开 的 质粒 可 以 获得 另外 的 PNA 
片段 。tc) 将 DNA 片段 , 切 半 的 质粒 和 连接 眩 … 起 镍 育 ,连接 酶 就 会 使 质粒 和 DNA 片段 连接 在 
一 起 。(d) 连 接 的 结果 就 是 重 给 质粒 的 形成 ,此 重组 质粒 舍 期 望 的 DNA 片段 。(e) 重 组 质粒 溶液 
和 能够 附着 并 摄取 重组 质粒 的 合适 的 受 体 (寄主 ?细菌 例如 已 co 混合 孵育 。 寄 主 DNA 没有 显 
示 。( 他 摄取 了 质粒 的 细胞 称 为 转 蓄 细胞 。(g}) 转 化 细胞 在 合适 的 培养 基 内 解 育 过 夜 使 其 繁殖 。 
每 个 转化 的 细胞 可 以 多 到 含 200 个 重组 质粒 的 挡 内 ， 








8. 2 ”什么 是 克隆 ? 


通过 克隆 过 程 DNA 片段 插入 到 质粒 或 蚂 菌 栖 染 色 体 中 ,从 而 复制 产生 出 大 量 DNA 找 
贝 。 通 常情 况 下 , 当 质 粒 或 咽 菌 体 染色 体 插 人 到 合适 的 寄主 (如 一 个 细菌 或 一 个 醇 母 细胞 ) 中 
时 ,寄主 DNA 合成 装置 就 会 对 寄主 细胞 内 的 插入 DNA 进行 复制 。 
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8.3 克隆 包括 了 哪些 成 分 9 
一 个 克隆 实验 包括 了 五 个 主要 成 分 。 表 8 2 列 出 了 这 些 成 分 及 它们 的 功能 ， 
表 8.2 一 个 克隆 实验 的 成 分 





克 际 的 成 分 功 能 
供 体 TNA 被 点 隆 的 DNA 或 基因 的 来 源 。 

限制 性 内 切 核酸 及 在 特殊 位 笃 急 供 件 和 载体 DNA 的 脑 ,使 得 供 体 DNA 能 够 前 接 到 载体 上 。 

加 体 用 于 将 被 克隆 的 基 轩 引入 公 合 话 的 寄主 细胞 中 的 质 将 或 隆基 体 - 
DNA 连接 上 将 载体 和 和 供 体 DNA 剪接 林 端 连接 在 - .起 的 酶 ,从 而 形成 重量 载体 ， 
上 通 窜 症 -个 细菌 或 一 个 硫 母 细胞， 将 重组 载体 相信 到 寄主 组 胞 内 可以 闫 得 大 量 重组 
DNA 分 子 。 
供 体 DNA 


8.4 为 什么 供 体 DNA 是 必需 的 9 


到 降 实验 的 目的 就 是 从 一 个 生物 中 分 离 出 想 要 的 基因 或 PNA 片段 ,并 将 其 引入 到 合适 的 
寄主 细胞 中 从 而 获得 大 量 此 DNA。 被 克隆 的 DNA 称 为 供 体 DNA(donor DNA)。 供 性 DNA 经 
常 被 用 来 大 规模 生产 一 些 重要 的 蛋白 质 ( 表 8. 1) ,也 可 用 来 检测 传染 性 试剂 或 不 正常 的 细胞 . 


8. 5 克隆 实验 中 的 供 体 DNA 是 怎样 得 到 的 ? 


通常 供 体 DNA 是 一 个 细胞 基因 组 的 一 小 部 分 , 它 在 每 个 细胞 内 以 一 个 或 酚 个 拷 员 的 形 
式 存 在 。 因 此 在 供 体 DNA 能 被 提取 前 .必须 通过 一 小 块 组 织 或 通过 细胞 培养 获得 足够 数量 
含 昌 的 DNA 的 细胞 。 在 足够 数量 含 尼 的 遗传 物质 的 绍 胞 获得 后 ,必须 将 细胞 破裂 并 提取 想 
要 的 遗传 物质 。 此 遗传 物质 可 能 存在 于 染色 体 或 质粒 由 。 


8.6 怎样 从 细胞 中 提取 染 色 体 DNA? 


真 核 细胞 的 染色 体位 于 细胞 核 内 ( 见 第 3 章 )。 每 个 染色 体 由 组 蛋白 包 豪 的 单 链 DNA 分 子 
组 成 。 组 成 一 个 细胞 染色 体 的 所 有 DNA 分 子 称 作 这 个 细胞 的 基因 组 DNA(genomic DNA)， 

为 了 释放 一 个 细胞 的 基因 组 DNA, 包 轩 并 保护 遗传 物质 的 膜 ( 质 膜 和 核 膜 ;必须 被 游 解 ， 
组 蛋白 和 其 他 染色 体 蛋 白质 必须 被 消化 。 用 去 污 麟 溶解 组 成 膜 的 碰 脂 部 分 从 而 使 膜 溶 解 。 常 
用 来 提取 基因 组 DNA 的 去 污 剂 是 十 二 烷 革 硫酸 钠 (SDS) .Triton X- 100 和 Tween。 一 旦 膜 
被 溶解 ,得 到 的 细胞 裂解 物 (lysate} (由 核 物 质 , 甸 胞 器 和 染色体 组 成 ) 用 署 白 酶 (proteasc) 处 
理 ( 例 如 蛋白 酶 KK}) 将 染色 体 上 的 蛋白 质 消化 下 来 。 沉 白 醇 处 理 后 ,DNA 会 变 成 水 溶液 。 细 胞 
型 解 物 用 有 机 溶剂 如 酚 和 和 毛 仿 的 混合 物 处 理 , 从 而 除去 蛋白 质 和 其 他 细 胸 战 渣 ,使 基因 组 
DNA 处 于 酚 和 氯仿 之 间 的 水 相 中 。 

下 一 步 也 就 是 最 后 一 步 是 收集 这 些 部 分 纯化 的 DNA。 当 1004 乙 醉 溶液 铺 在 水 相 DNA 
溶液 表面 上 时 ,由 于 两 种 注 体 密度 的 不 同 而 在 乙醇 和 水 之 间 形 成 了 一 个 中 间 相 。 水 相 中 的 基 
因 组 DNA 会 在 此 中 间 相 中 以 育 集 的 细 长 白色 丝 状 不 透明 物质 的 形式 沉淀 出 来 。 用 玻璃 棒 可 
将 基因 组 DNA 从 中 间 相 中 取出 。 为 了 做 到 这 一 步 ,将 玻璃 棒 播 人 到 中 间 相 中 使 DNA 链 缠 绕 
(spooled) 包 豪 在 玻璃 律 周围 。 得 到 的 DNA 可 被 干燥 ,重新 溶解 在 水 溶液 中 ,从 而 可 用 于 许多 
步 骚 中 。 


8. 7 怎样 从 细菌 中 提取 质粒 DNA? 
细菌 细胞 的 基因 组 由 一 个 单 链 的 环 状 DNA 分 子 (“ 染 色 体 ”) 组 成 。 质 粒 是 独立 存在 于 细 
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亩 梁 色 体外 的 小 的 可 进行 睛 我 复制 的 DNA 分 子 ， 质 粒 具 有 指导 自身 复制 的 遗传 信息 和 一 些 
对 细胞 有 选择 有 利 住 的 基因 。 这 些 基 因 的 例子 有 抵抗 抗 生 物 剂 的 、 抗 重金 属 的 以 及 抗生素 的 
产生 . 因为 许多 网 菌 细胞 同时 具有 细菌 染色 体 和 几 个 质粒 ,分 离 质粒 DNA 就 需要 有 一 步 将 
日 的 质粒 DNA 和 细菌 染色 体 (基因 组 )DNA 分 离开 。 

税 积 核 细胞 一 样 ,细菌 细胞 用 去 污 诫 处 理 从 而 破坏 质 膜 。 因 为 组 阔 臣 有 细胞 壁 , 所 以 还 需 
要 有 溶 万 酶 (lysozyme) 除 去 这 层 外 壁 。 洲 菌 酶 和 去 污 剂 的 处 理 使 质粒 和 染色 体 DNA 都 从 细 
胸中 释放 出 来 。 对 于 从 细胞 中 选 样 性 分 离 质粒 DNA, 在 上 污 痢 溶液 中 还 要 加 和 和 氢 氧 化 钠 
(NaDOH) 使 DNA 变性 Cdenarure)( 即 使 两 个 链 分 开 )。 用 NaQH 和 去 污 剂 使 DNA 变性 的 方 
法 被 称 为 碱 裂 解 (alkaline lysisy， 兴 色 体 DNA 和 许多 蛋白质 及 膜 成 分 的 除去 通过 ,在 混合 物 
中 加 入 钾 ( 以 醋酸 钾 形 式 ), 然 后 离心 。 选 择 性 沉淀 染色 体 DNA 是 因为 基因 组 DNA 的 大 小 要 
大 得 多 : 较 大 的 染色 体 DNA 比较 小 的 质粒 DNA 分 子 易于 被 醋酸 钟 沉淀。 经 过 此 和 步 , 质粒 
DNA 和 细胞 RNA 仍 留 在 溶液 中 。 此 溶 被 即 滞 清 裂 解 液 (cleared Iysate)，RNA 可 用 RNA 
酶 处 理 除去 ,而 RNA 酶 用 有 机 溶剂 ( 酚 - 和 氯仿 } 除 去. 然后 质粒 DNA 用 乙醇 沉 注 , 了 于 煤 , 重 新 
溶解 在 水 溶液 中 ,从 而 可 用 于 多 项 用 途中 ， 


限制 性 内 切 核 酸 酶 
8. 8 ”限制 酶 是 念 样 被 首次 发 现 并 用 于 和 后 产 重组 DNA 分 子 的 ? 


1962 年 , 据 丹 二 日 内 瓦 大 学 Werner Arber 报道 ,生长 于 一 个 E.coli 菌株 上 的 细菌 病毒 入 
没有 感染 第 二 个 了 将 株 。 他 发 现 生 长 在 -一 个 上 ， coti 菌株 氏 上 的 病毒 100 具 者 能 在 此 菌株 内 很 
好 地 繁殖 ,但 此 病毒 却 不 能 在 同样 的 菌株 B 内 繁殖 。 这 些 证 据 使 得 Arber 和 他 的 同事 相信 某 
些 细菌 有 具有 了 酶 系统 能 够 消化 并 破坏 外 源 DNA ,在 此 例 中 就 是 病毒 DNA。 他 们 把 这 些 酶 称 为 
限制 性 内 切 核酸 酶 (restriction endonuclease) 。 自 从 Hamilton Smith 和 他 的 同事 在 1970 年 首 
次 分 离 了 限制 性 内 切 核酸 酶 后 ,科学 家 们 已 发 现 并 鉴定 了 200 多 个 限制 性 内 切 核 酸 酶 ( 表 
8. 3)，197?1 年 ,Paul Berg, Herbert Boyer 和 他 们 的 同事 利用 从 猿 钦 病毒 40(SY40) 中 得 到 的 
DNA 和 细 苗 病毒 和 以 及 限制 酶 制 出 了 第 一 个 重组 DNA 分 子 。 

表 8.3 一 些 限制 酶 和 它们 的 识别 序列 





酶 的 名 称 细 茸 米 源 识别 序列 ” ， 同 切 点 梅 …” 
Al Arthrobacter Luteus AG8CT 没有 
Awl Anabuena ar 本 rs CROTIOICOGIA GIG Ereod47 , Sin I 
BaumH I Bacillus amyiodrgue furiens EGATCOC 没有 有 
tla Crynpharen Latum ATROTAT Ban 于 
FroR I Fscherichiu coft GBAATTC 没有 
Huz[ Huaenoaphitus aen ypbtius GOBCC Pet lI 
万 ioq 可 Haemuphitus infiuenzae ABACATT 设 大 
Epnl Kiebsielia priewnpiiae GOTACBLC Dpn 
Not I Nocardia ordis-caviuram COGGCCGC 没有 
并 Promdencia stuartir CTGCASG 设 有 
Xial Kanihemanas tadrii TCTAOGA 没有 
Xho | Kanhomanas hotrirode CETCOGAG PueR? J 
* 限 制 酶 在 识别 序列 内 切 的 位 置 用 ”表示 .。 
多半 居间 禹 名 10. 


8. 9 什么 是 限制 性 内 切 核 酸 酶 9 

眼 制 性 内 切 核 酸 醇 Crestriction endonuclease) 是 能 够 识别 双 链 DNA 分 子 中 特殊 核 苷 酸 序 
列 并 在 这 些 位 置 上 切 DNA 的 细菌 酶 。 这 些 酶 将 DNA 切 成 长 度 不 同 的 片段 ,这 有 束 于 酶 识别 
位 点 在 分 子 中 重复 的 次 数 。 用 于 克隆 实验 中 的 限制 性 内 切 核酸 酶 炎 型 识别 长 度 为 4 一 8 个 
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核 彰 酸 的 碱 基 对 序列 并 在 此 序列 内 切割 。 例 如 ,限制 性 内 切 核酸 酶 Sma 了 识别 序 州 53- 
CCCGGG -3 并 在 邻近 的 C 和 G 之 间 切 ,而 EcoRI 识 别 序 列 5- GAATTC-3' 并 在 G 和 六 
之 间 切 。 这 些 位 点 称 为 识别 序列 (recognition sequence)。 因 此 ,被 限制 性 内 切 核 酸 酶 类 型 有 态 的 
DNA 分 子 必须 在 DNA 被 切 的 每 个 位 置 上 有 它 的 识别 序 麟 。 许 多 限制 酶 的 识别 序列 为 回 文 序列 
《palindrome) 。 回 文 序列 就 是 当 以 相同 方向 (5 一 3 ) 阅 读 时 ,DNA 的 两 条 链 上 胡 是 同样 的 41~6 
个 碱 基 ( 核 蔡 酸 ) 顺 序 。 例 如 , 酶 Ba 的 识别 序列 是 ， 
5-GGATCC- 3 
3-CCTAGG-5" 
注意 当 以 5 一 3 方向 阅读 时 ,两 条 链 的 序列 都 是 GGATCC。 那 就 是 回 文 序列 的 一 个 例 





子 。 眼 制 性 内 切 核酸 酶 切 DNA 后 产生 具有 靳 性 末端 [cohesive (sticky) aenc0 (图 8- 2a) 或 平 


头 末端 (blunt end)( 图 8- 2b}) 的 片段 。 


(有) 当 BamH | 切 DPNA 时 形成 务 性 未 端 





tb) 当 joe 咱 切 DNA 时 形成 平头 林 哺 





疼 .8-2 慑 制 酶 蕊 DNA 可 以 形成 (a) 黏 性 末端 或 (b) 平 头 末 端 ,这 取决 于 它们 在 识别 序列 内 切 的 位 置 。 
限制 性 内 切 核 观 酶 因 它 们 来 自 的 细菌 种 类 而 得 名 。 例 如 ,限制 性 内 切 核 酸 酶 EcocRI 从 大 肠 
杆 苦 (Escherichia coli) 的 菌株 RR 获得 ,而 酶 Hizd 了 来 自流 感 嗜 血 菌 (Haemophilus in fluenxzae) 的 
菌 栋 D。 罗 马 数字 表示 了 特殊 限制 酶 从 微生物 中 分 离 的 次 序 。 例 如 ,EcoRI 是 从 下 coli 的 霄 株 及 
中 分 离 出 来 的 第 一 个 限制 降 , 而 Hind[ 蚌 从 户 ，infiwenzae 的 菌株 D 中 分 离 出 来 的 第 三 个 限制 酶 。 


8. 10 ”两 个 不 同 的 限制 酶 能 否 在 相同 的 识别 序列 内 切 ? 
能 ,不 同 微生物 产生 有 相同 识别 序列 的 限制 性 内 切 核酸 栈 。 这 些 就 是 同 切 点 酶 (isoschi- 
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zomer)。 表 8. 3 列 出 了 一 些 同 切 点 酶 ， 
8. 11 一 个 DNA 分 子 的 限制 酶 消化 产物 是 如 何 被 检测 到 的 ? 


限制 酶 消化 得 到 的 片段 可 通过 电泳 过 程 显示 。 在 电场 的 影响 下 , 电 沪 涉 及 带电 分 子 或 离 
子 在 固定 基质 载体 媒介 物 上 的 运动 。 琼 脂 粮 凝 胶 是 DNA 电泳 的 常用 媒介 物 。 对 于 一 个 典型 
装置 ,在 电 泳 禄 内 有 胶 和 缓冲 液 。 直 流 电源 必须 能 够 达到 50~300 伏 的 电位 差 ( 图 8- 3) 。 





电泳 模 


图 8-3 水 平 电泳 装置 。 


琼脂 糖 凝 膀 在 模子 中 塑造 成 薄板 状 并 在 一 端 有 加 样 孔 ,将 此 胶 没 于 缓冲 液 下 面 并 使 加 样 
孔 端 向 着 负极 (阴极 )。 用 微量 加 样 器 将 样品 加 到 孔 内 , 开 电 源 使 系统 内 有 电流 。 因 为 核酸 在 
pH 为 8 时 带 有 负电 荷 ,所 以 核酸 会 在 琼脂 糖 凝 胶 内 由 人 负极 向 正极 阳极) 迁移。 琼脂 糖 癣 胶 
作为 分 子 第 ,通过 DNA 分 子 的 大 小 和 它们 所 带 总 电荷 将 DNA 分 子 分 开 。 通 常 DNA 溶液 用 
染料 [如 澳 酌 蓝 (bromophenol blue) ] 沫 色 , 以 便于 能 看 到 DNA 在 胶 上 的 电泳 迁移 情况 ,并 在 
DNA 迁移 出 胶 进入 缓冲 液 前 停止 电泳 。 

带电 大 分 子 (例如 DNA) 在 所 加 电场 上 的 迁移 率 和 大 分 子 的 总 负电 荷 成 正比 ,和 它 的 质量 
成 反比 。DNA 的 电泳 率 主要 受 其 大 小 和 形状 的 影响 。 小 片段 DNA 比 大 片段 迁移 得 快 。 因 
此 ,通过 电泳 可 使 DNA 片段 因 大 小 而 分 开 。 图 8-4 例 举 了 哈 苦 体 * 基因 组 用 酶 Hind 卫 切 并 
经 过 电泳 后 显示 在 胺 上 的 情况 。 条 带 表示 分 开 的 DNA 片段 。 较 大 片段 的 条 带 高 胶 的 起 点 
近 , 而 较 小 片段 的 条 带 离 胶 的 起 点 远 。 

瀛 间 


图 8-4 噬菌体 MDNA 和 质粒 pPBR322 限制 酶 切 消化 。 此 照片 列举 
了 用 酶 再 ted 革 切 两 个 不 同 DNA 分 子 的 限制 性 内 切 核酸 酶 销 化 电 
泳 图 ,尽管 ind 亚 消化 噬 草 体 MXDNA 产生 七 个 片段 ( 泳 道 2)。 在 
这 儿 只 能 看 见 五 个 条 带 是 因为 有 两 个 灯 带 在 电文 过 程 中 已 迁移 出 
胶 。 加 在 胶 顶 部 (阴极 ) 的 DNA 样品 向 下 (阳极 迁移 。 质 粒 
PBR322 的 杉 切 消化 在 泳 道 3。 泳 道 1 是 一 个 作为 分 子 质量 参照 的 
标记 DNA, 以 便 能 够 测量 出 限制 酶 切 消化 的 确切 分 子 质 量 。 泳 道 4 
是 空 的 。 左 边 的 数字 表示 哆 应 条 带 的 碱 基 对 数 。 
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8. 12 ”怎样 才能 使 胶 内 的 DNA 显现 出 来 ? 


DNA 分 子 是 襟 眼 看 不 见 的 ,但 用 省 化 乙 锭 (ethidium bromide) 闽 色 后 就 能 在 胶 内 被 看 见 。 
济 化 乙 锭 分 子 能 够 插入 到 DNA 分 子 的 碱 基 中 间 并 发 荧光 。 结 桌 就 是 用 省 化 乙 锭 处 理 的 
DNA 分 子 通过 紫外 灯 激发 能 够 发 橙色 荧光 。 图 8 - 3 中 的 照片 是 胶 在 紫外 灯 下 照射 时 拍 的 。 


8. 13 ”什么 是 限制 酶 图 谱 及 限制 诲 图 谱 是 怎样 绘制 出 来 的 ? 


因为 限制 性 内 切 核酸 酶 在 特殊 的 位 置 切 DNA., 来 自 一 个 有 机 体 的 DNA 分 子 可 通过 限制 
性 内 切 核酸 酶 切 此 DNA 的 次 数 来 和 其 他 DNA 分 于 区 分 开 来 。 例 如 ,限制 性 内 切 人 核酸 酶 
五 ind 耻 在 唆 菌 体 和 娄 色 体 上 六 个 不 同位 置 切 病毒 DNA, 产 生 七 个 片段 {图 8-5)。 另 一 方面 ， 
质粒 PBR322 对 于 Hind] 仪 有 一 个 识别 位 点 。 所 以 酶 切 此 质粒 就 会 使 环 状 DNA 分 子 变 成 一 
个 两 端 仍 有 Hind 四 识别 位 点 的 线性 DNA 分 子 。 两 个 或 更 多 限制 性 内 切 核 酸 酶 识别 位 点 的 
图 解 表示 法 就 是 那个 分 子 的 限制 (性 内 切 核 酸 酶 酶 图 谱 。 图 8 5 是 星 菌 体 * 的 限制 酶 图 谱 。 
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图 8-5 上 噬菌体、 的 限制 性 内 绪 核 酸 酶 图 潜 。 此 限制 性 内 切 核酸 酶 图 谱 利 用 酶 BamH ,EcoRT 、Hid 
亚 .Xiae ] 和 Xho 了 得 到 。X 染色 体 离 -个 标准 参考 点 的 磊 基 对 数量 在 图 的 项 郸 显示 。 这 样 一 来 ,左边 第 
一 个 切 的 是 BamHT ,发 生 在 距 参 考点 大 约 5000 个 碱 基 对 左右 。 
8. 14 ”限制 酶 作 图 的 方法 是 什么 ? 
下 面 的 例子 说 明了 限制 酶 作 图 的 方法 。 限 制 性 内 切 核 酸 酶 Xba 将 XDNA 切 成 两 个 片 
段 :一 个 5 ~ 24 508 碱 基 对 (bp) 的 片段 和 一 个 23 994 -3'bp 的 片段 (图 8- 6a)。 限 制 性 内 切 核 
酸 酶 Nar ] 也 将 DNA 切 成 两 个 片段 ;长 度 为 45 680bp 的 片段 和 长 度 为 2 822bp 的 片段 (图 8- 
6b)。 然 而 ,相对 于 酶 Xba ,Nar 了 工 有 两 种 可 能 的 方式 切 XDNA;- 一 个 5'- 45 680bp 的 片段 和 
一 个 2822 - 3'bp 的 片段 或 一 个 5 一 2822bp 的 片段 和 一 个 45 680 -3'bp 的 片段 ， 关 于 Xba I 
方面 ,两 种 可 能 性 中 哪 一 个 是 Nar | 的 正确 切割 位 点 ? 
为 了 回答 这 个 问题 ,我 们 必须 使 DNA 受到 两 个 酶 的 同时 消化 。 当 双重 消化 发 生 时 ,限制 
酶 切 DNA 走 电 泳 可 厦 到 三 个 片段 ;24 508bp 片段 ,21 072bp 片段 和 2822bp 片段 (图 8 - 6c)。 
那 也 就 着 说 ,Nar ] 赤 和 线 色 体 的 3 端 方向 切割 则 产生 2822bp 的 片段 。 
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(a) Xbe I 24 508 23 人 904 


(hj war 了 45 680 2822 
Nar I | 2822 v 45 680 | 


pa | 24 508 21 072 2822 


图 8-6 限制 酶 作 图 方法 。 解 释 见 正文 。 
8. 15 什么 是 DNA 指纹 法 ?9 


众所周知 没有 两 个 人 有 同样 的 指纹 。 指 纹 特 征 能 使 法 律 执 行 机 构 , 和 根据 犯罪 现场 留 下 的 
指纹 确定 一 个 人 是 否 有 罪 ， 分 子 生物 学 技术 使 得 法 庭 科学 家 能 够 将 犯罪 现场 留 下 的 物质 例如 
血液 .皮肤 和 精液 建立 为 DNA“ 指 纹 ”, 从 而 攻 别 罪犯 ，DNA 指纹 技术 检测 独特 的 DNA 片段 
《在 一 个 人 种 群 中 ? 即 限 制 性 片段 长 度 多 态 性 (restriction fragment length polymorphism， 
RFLP)。 此 名 字 的 得 来 是 因为 当 从 一 个 个 体 的 细胞 提取 的 DNA 被 一 个 限制 酶 切 时 ,被 切 
DNA 电泳 时 会 产生 一 个 几乎 惟一 的 条 带 。DNA 罕 变 ( 揪 人 和 缺失 ) 引 起 的 不 同等 位 基因 导致 
被 限制 酶 切 的 片段 大 小 的 改变 。 出 现在 电泳 后 的 限制 酶 切 DNA 片段 (长 度 不 同 的 DNA) 图 
类 伺 一 个 条 带 密码 。 从 一 个 人 细胞 得 到 的 条 带 图 可 以 和 其 他 人 的 非常 不 同 。 这 是 因为 人 染色 
体高 变 区 的 存在 。 

正如 第 3 章 所 指出 的 ,许多 人 染色 体 DNA 不 编码 RNA 或 恒 白质 。 在 一 个 染色 体 的 非 编 
码 区 中 有 一 些 由 一 个 小 片段 不 断 重复 (图 8 - 7) 组 成 的 长 度 为 成 千 上 上 万 个 碱 基 对 的 序列 。 这 
些小 片段 就 是 同 向 重复 序列 可 变数 (variable number of tandeon repeat,VNTR)。 人 与 人 之 间 
的 重复 片段 数量 差别 很 大 . 在 人 染色 体 中 ,许多 VNTR 区 的 任 一 端 和 限制 性 内 切 核 酸 酶 切 位 
点 相 接 (图 8- 7)。 被 限制 性 内 切 核酸 酶 切 后 , VNTR 等 位 基因 在 片段 大 小 上 彼此 各 不 相同 ， 
央 此 产生 几乎 惟一 的 RFLP 图。 

获得 DNA 指纹 的 落 又 首先 是 分 离 细胞 DNA， 此 DNA 仪 用 一 个 限制 性 内 切 核 酸 酶 例如 
Ps 工 或 Hae 胆 切 并 趟 电泳 将 不 同 片 段 按照 它们 的 长 度 ( 分 子 质量 ) 分 开 。 因 为 人 类 染色 体 组 
有 30 亿 个 碱 基 对 460 亿 个 被 苷 酸 ) ,因此 电泳 后 所 有 得 到 的 条 带 互相 交 秋 在 一 起 ,看 到 的 是 一 
个 不 清晰 的 成 片 电泳 条 带 。 

为 了 使 一 个 特殊 VNTR 位 点 的 指纹 图 能 直观 看 到 ,相应 VNTR 的 DNA 片段 必须 用 
DNA 杂交 技术 检测 。DNA 杂交 技术 将 在 第 9 章 详细 讨论 。 电 泳 后 ,将 DNA 碱 变性 并 转移 
到 硝化 纤维 素 人 或 尼龙 ) 膜 上 上。 脐 寺 的 DNA 和 一 个 具有 放射 性 的 DNA 分 子 ( 称 为 一 个 探 针 ) 
进行 杂交 , 探 针 是 实验 室 合成 的 具有 和 裕 心 序列 互补 序列 的 DNA 分 子 ， 杂 交 后 进行 放射 自 显 
影 并 洗 区 光 片 。 得 到 的 放射 白 显 影 图 上 的 条 带 图 就 是 那个 人 的 DNA 指纹 (图 8- 8)。 

利用 此 技术 ,法 庭 科 学 家 可 以 找到 去 失 的 人 ,可 以 确定 -~ 个 人 是 天 是 一 个 孩子 的 父母 ,也 
可 建立 合理 的 证 据 间 来 判断 -~ 个 人 是 否 犯 了 他 或 她 所 被 控 的 罪行 。 
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图 3-7 一 个 人 的 问 向 重复 序列 可 变数 (VNTR) 的 结构 。 每 个 人 二 售 体 细 鹏 含 23 对 同 源 染 
色 体 。 对 于 染色 体 上 每 一 个 YNTR 片段 ,每 个 业 色 体 都 有 它 的 一 个 等 位 基因 (可 变形 式 )。 
图 (a) 说 明了 -个 有 一 对 桨 色 体 的 央 胞 ,此 染色 体 在 发 现 一 个 VNTR 的 相同 基因 座 处 有 两 个 
等 位 基因 (A 和 B)5(D) 每 个 等 位 基因 因 核 心 序列 首尾 (串联 ?重复 的 数量 和 其 他 等 位 基因 不 
问 。 此 VNTR 由 限制 酶 瑟 ae 弄 的 识别 位 点 确定 。 因 为 每 个 等 位 基因 核心 序列 的 重复 数量 和 
其 他 各 不 相同 ,在 电文 战 DNA 印迹 (图 9-3) 中 ,这 两 个 等 位 基因 会 是 两 个 不 同 的 条 带 。 一 个 
种 群 有 无 数 VNTR 等 位 基因 。 因 为 两 个 人 不 可 能 有 相同 的 VNTR 等 位 基因 对 重复 模式 ,所 
以 它们 可 以 用 来 区 分 两 个 不 间 个 体 的 细胞。 

















8. 16 会 有 克隆 想 要 基因 的 片段 是 怎样 被 识别 并 被 分 离 的 ?9 

在 一 个 有 机 体 的 DNA 分 子 内 识别 出 起 要 基因 的 一 个 常用 方法 就 是 DNA 印迹 杂交 
{Southern blot hybriqization) 。 此 技术 (第 9 章 详 细 讨 论 ) 能 在 限制 酶 消化 和 染色 体 DNA 电 
泳 后 用 来 识别 特殊 DNA 序列 。 为 了 做 到 这 一 步 , 将 小 部 分 限制 酶 切 DNA 走 琼 脂 糖 秦 胶 电 泳 
并 进行 DNA 印迹 。 一 号 有 且 的 基因 的 限制 酶 切片 段 的 精确 位 置 通过 DNA 印迹 确定 后 , 走 电 
泳 , 将 售 目 的 基因 的 那 部 分 胶 从 胶 上 切 下 来 并 洗 脱 DNA。 洗 脱 下 来 的 DNA 可 用 于 后 面 的 克 
8. 17 ”在 克隆 实验 中 , 当 用 限制 性 内 切 核酸 酶 将 目的 供 体 DNA 从 基因 组 上 切 下 来 

后 发 生 了 什么 9 

当 有 几 限 制 性 内 切 核酸 酶 将 供 体 DNA 的 目的 片段 从 供 体 基因 组 上 切 下 来 后 ,得 到 的 片段 
剪接 或 连接 (igated) 到 载体 CvectorYDNA 分 子 上 。 
载体 
3. 18 ”什么 是 载体 ? 


载体 是 一 个 DNA 分 子 .结合 在 载体 上 的 外 源 DNA 分 子 能 够 剪接 并 插入 到 细胞 内 ,以 便 
“重组 体 ”"DNA 能 被 复制 。 载 体 可 通过 转化 或 转 导 ( 见 第 7 章 ) 引 人 到 寄主 细胞 内 ， 
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图 8-8 一 个 人 WNTR 位 点 (D2S44) 的 放射 自 品 影 。 此 放射 自 显 影 说 明了 从 
四 个 不 同 个 体 中 试图 鉴别 出 一 个 未 知 样 是 DNA 来 源 的 研究 。 访 道 1,5,8 是 
分 子 质量 标记 ,用 来 确定 每 个 片段 的 确切 大 小 . 泳 道 2,3,4,6 相应 于 四 个 不 同 
的 个 体 。 泳 道 7 是 未 知 来源 样 品 。 正 如 我 们 所 看 到 的 , 泳 道 4 的 个 体 有 着 和 泳 
道 7 相同 的 YNTR 图 ,因此 可 能 是 未 知 DNA 的 来 源 ， 石 边 的 数字 表示 访 遭 
1,5,8 内 相应 条 带 的 碱 基 对 数 。 


8. 19 克隆 载体 必须 具有 什么 特征 ? 


用 于 况 降 基因 的 载体 有 七 种 不 同 的 类 型 。 然 而 ,质粒 和 纳 菌 病毒 (只 基体 ) 是 最 常 使 用 的 
载体 ,因为 它们 容易 进 人 细胞 且 在 实验 室内 容易 操作 。 不 管 什么 类 型 ,载体 必须 有 某 些 适 合 克 
隆 的 特征 。 表 8. 4 总 结 了 克隆 载体 必须 具有 的 最 重要 的 特征 。 


表 8.4 克隆 裁 体 的 特征 






































特征 功 能 
在 奇 起 细胞 内 稳定 多 许 复 制 
能 控制 自身 复制 使得 它们 能 够 在 细胞 内 复制 出 高 接 贝 数 
大 小 较 小 容易 道 过 苇 化 . 电 穿 孔 或 转 导 渤 人 细胞 
能 局 眼 制 性 内 苇 核 酸 酶 单 切 点 醇 切 允许 供 体 DNA 的 择 人 人 且 质 粒 能 够 重新 环 化 
不 能 通过 接合 转移 队 让 乎 组 DNA 进 人 日 然 细 茸 种 群 内 
有 易于 检测 的 特 考 局 得 有 可 能 区 分 转化 的 和 没 转 化 的 细胞 
容易 从 网 兆 内 分 党 增 加 壬 组 质 烷 的 户 最 


大 多 数 克 降 载 体 相 对 较 小 (2000 一 6000bp) ,它们 的 复制 不 受 寄主 细胞 的 严格 控制 。 最 常 
用 的 载体 (例如 质粒 和 喉 菌 体 ) 能 够 控制 户 身 复制 并 在 每 个 细胞 内 形成 许多 拷贝 (550 一 200 
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个 )。 面 另 一 方面 ,复制 受 寄主 细胞 调控 的 质粒 通常 每 个 细胞 只 产后 2 一 3 个 拷贝 ，- 个 低 拷 员 
数 。 商 拷贝 数 质粒 的 好 处 就 是 有 可 能 从 每 个 细胞 得 到 许多 想 要 的 DNA 找 内 ， 

克隆 载体 必须 上 共有 遗传 信息 能 够 插入 的 限制 性 内 切 核 酸 酶 识别 位 点 ， 正 如 图 8… 9 所 示 ， 
克隆 载体 pGEM* 对 于 限制 性 内 切 核酸 酶 EcoeR 工 .万 Pd 下、 BusHTE 和 上 儿 个 其 他 游 中 的 每 一 
个 只 有 一 个 酶 切 位 点 。 上 就 是 存 这 些 位 置 上 ,被 克隆 基因 (外 源 ,、 捅 人 或 供 体 DNA} 能 被 插 人 。 
几 个 克隆 载体 被 改造 成 具有 一 个 多 克隆 位 点 Cmultiple cloning site,MCS) ,等 -个 有 几 个 不 问 
的 限制 酶 奶 位 点 。 






雪 CZ 
Cloning vector 
2950 bp 






多 克隆 位 点 


图 8-9 克隆 载体 pGEMS 的 显著 特点 。 克 隆 载体 例如 pPGEME 是 小 分 子 (2500 一 
3500bp) , 且 有 寄主 细菌 能 误 别 的 复制 起 点 (or ,这 样 就 允许 克 座 载 体 在 寄主 内 复制 。 
另外 ,克隆 载体 具有 一 个 多 克隆 位 点 (MCS) ,此 多 克隆 位 点 是 由 含有 两 个 或 更 多 限制 
性 内 切 核 酸 酶 的 单 识别 位 点 的 小 片段 DNA 组 成 的 。MCS 在 表达 基因 例如 iacZ 内 能 
找到 ,因此 重组 体 分 子 能 道 过 插入 失 活 来 检测 。 交 隆 载 体 还 其 有 可 选择 基因 例如 Wa 基 
天 ,此 基因 编码 f- 内 醚 赂 酶 瑟 能 通过 克隆 载体 将 青霉素 (Ambp ) 抗 性 转移 到 办 化 的 细菌 内 。 


多 数 现 在 的 克隆 栽 体 在 lacZ 基因 内 都 有 多 克隆 位 点 。 此 基因 在 诱导 物 如 异 西 基 确 代 半 
乳糖 昔 (IPTG) 存 在 的 情况 下 能 够 产生 忆 - 半 乳糖 芳 蓝 。 有 - 半 乳 糖苷 本 可 使 乳糖 变 成 半 乳 糖 和 
葡萄 糖 。 如 果 供 体 PNA 片段 插 人 到 克隆 位 点 内 ,就 会 改变 jar2 基因 序列 从 而 不 再 产生 功能 
性 蓝 。 些 现象 被 称 为 搬入 失 话 (insertional inactivation) 。 按 惯例 ,用 一 种 称 作 白 - 蓝 菌落 筛选 
(blue-white colony screening) 的 筛选 方法 检测 重组 体 。 具 有 完整 iacZ 基因 的 细胞 能 产生 六 - 
半 乳 糖苷 酶 ,使 和 -gal(5 -省 -4- 氯 -3- 呵 噪 -8~ DD - 半 屯 糖苷 或 简单 写成 8 -了 - 半 乳 糖苷 ) 发 
生 分 解 代谢 ,从 而 产生 一 种 能 使 菌落 染 上 色 的 蓝 色 色 泰 。 蓝 色 菌 落 中 有 侣 一 个 完整 iacZ 基因 
的 细胞 。 重 组 体 细胞 具有 失 活 的 jarZ 基因 且 不 能 使 和 -~ gal 代谢 。 这 些 白色 菌落 具有 想 要 的 
克隆 基 国 ，。 

一 个 克隆 载体 还 必须 易于 选择 且 容 易 在 细胞 内 维持 。 携 带 抗生素 抗 性 基因 的 载体 能 在 合 抗 
生 素 的 生长 培养 基 内 维持 且 易 于 选择 。 当 这 些 载 体 进 人 合适 的 寄主 细胞 内 ,细胞 就 变 得 能 够 抵 
抗 抗 生 素 昌 能 在 含 抗生素 的 培养 基 内 生长 。 没 有 转化 的 细胞 不 能 在 含 抗 生 素 的 培养 基 内 繁殖 。 
8.20 什么 是 表达 载体 ? 

克隆 的 一 个 主要 上 月 的 就 是 产生 大 量 目的 基因 或 其 产物 。 只 有 当 克 隆 载 体 有 只 有 寄主 细胞 的 
启动 基因 转录 及 翻译 mRNA 的 调节 位 点 (图 8- 10) 时 ,才能 获得 目的 众 自 质 产 物 。 表 达 载 体 
(cxpression vector) 是 带 有 一 个 能 被 寄主 细胞 有 效 转录 并 翻译 的 基因 载体 ，。 

启动 子 部 位 (P} 和 终止 子 部 位 (TER) 蚌 转录 所 必需 的 。 日 的 基因 的 转录 开始 于 启动 子 部 
位 ,结束 于 终止 子 部 位 。 起 始 密 码 子 上游 的 核糖 体 结合 位 点 也 存在 于 很 多 表达 载体 中 。 此 位 
点 对 于 细菌 内 有 效 启 动 翻 详 是 必需 的 ( 见 第 5 章 )。 
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终止 子 位 点 
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图 8- 10 -- 个 表达 裁 体 ， 此 图 说 明了 一 表 达 载 体 的 主要 成 分 。 


DNA 连接 酶 
38.21 插入 ( 供 体 )DNA 和 载体 ( 受 体 )DNA 是 怎样 剪接 在 一 起 的 ?9 


供 体 和 载体 DNA 分 子 通 过 连接 梧 (ligase) 或 和 多核 苷 酸 连 接 酶 (polynucleotide ligase)? 连 接 
或 剪接 在 一 起 。 连 接 酶 能 够 催化 供 体 DNA 片段 的 3- 羟基 和 载体 DNA 的 于 -磷酸 基 则 的 磷 
酸 二 脂 键 的 形成 。 在 典型 克隆 实验 中 ,用 同一 个 限制 酶 切 的 供 体 DNA 片段 和 载体 DNA 混合 
在 一 起 ,而 连接 酶 则 进行 实际 的 前 接 作用 将 DNA 连接 到 载体 二 。 克 隆 实验 中 常 使 用 的 DNA 
连接 酶 是 从 大 肠 杆 蓝 或 噬菌体 T4 中 获得 的 。 

正常 情况 下 ,载体 通过 碱 性 磷酸 酶 (alkaline phosphatase) 除 去 它们 的 5 -磷酸 基 来 阻止 自 
身 连 接 作用 。 没 有 5- 磷酸 基 , 载体 不 能 形成 记 需 的 共 价 键 。 供 体 DNA 因 其 5 - 磁 酸 基 仍 是 
完整 的 ,所 以 供 体 DNA 可 以 连接 到 载体 上 ， 


寄主 细胞 
8. 22 用 于 基因 工程 目的 的 寄主 细胞 应 具备 什么 样 的 属性 ? 


现 已 发 展 了 许多 细 万 和 醉 导 将 株 尤 其 是 应 用 于 重组 体 DNA 实验 ， 这 些 寄 主 细 胸 中 的 很 
多 都 有 一 组 与 它们 相距 配 的 载体 ,而 这 些 载体 是 成 功 克 隆基 因 所 几 须 用 的 。 这 足 肉 为 不 是 所 
有 的 克隆 载体 都 有 相同 的 复制 起 始 位 点 tori) 。 为 了 使 质粒 能 够 被 细胞 所 复制 :此 细胞 必须 能 
够 识别 出 它 自身 的 ori 位 点 并 在 那里 开始 DNA 复制 。 出 于 安全 考虑 ,寄主 细胞 在 目 然 中 必须 
不 能 复制 。 这 就 减少 了 实验 室 上 作 人 员 及 普通 人 群 偶然 感染 的 机 会 。 另 外 ,DNA 从 一 个 寄主 
细胞 转移 到 另 一 个 细胞 的 过程 必 须 能 够 避免 ,从 而 阻止 重组 体 DNA 人 在 自然 界 丰 机体 种 群 内 
的 传播 。 


8.23 重组 体 DNA 分 子 是 怎样 进入 寄主 细胞 的 ? 


重组 体质 粒 载体 通常 通过 一 种 类 似 转化 的 过 程 引入 细胞 内 (图 8- 11)。 细 胞 用 0. 1moil. 
CaCl 处 理 形成 感受 态 , 然 后 和 载体 一 起 孵育 。 在 逢 育 过 程 中 ,一 些 细胞 被 重组 体 载 体 转化 , 然 
后 用 合适 的 培养 基 进 行 筛 选 。 

许多 实验 室 用 电 穿 孔 (electroporation) 方 法 将 重组 体 DNA 分 子 引 人 寄主 细胞 中 ,在 此 
方法 中 ,处 于 指数 生长 期 的 寄主 细胞 悬 评 液 与 重组 体 DNA 分 于 混合 ,并 在 高 电场 (高 全 2500 
羽 ) 下 暴露 几 毫 秘 。 高 电 讨 可 以 改变 膜 结构 形成 暂时 的 孔 , 允 许 质粒 进 人 细胞 。 此 方法 用 得 很 
广 是 因为 其 快 速 有 效 ,尤其 是 当 用 转化 方法 很 难 将 DNA 引 人 绸 胞 的 时 候 。 
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图 8-11 质粒 DNA 进入 CaCl: 处 理 的 感受 访 细 胞 中 。 细 胸 周 围 的 CaCl 能 够 促进 
PNA 结合 到 细胞 表 别 并 使 细胞 音 易 于 DNA 通过 。 热 振荡 (OT .60 一 5 籼 } 使 --- 些 结 台 
的 DNA 进 人 细胞 。 








EF 例 8.2 


在 南方 温暖 的 夏 夜 ,你 可 曾 到 营 火 中 (Photinus pyraltis) 腹 部 的 灯 在 一 闪 一 闪 。 这 些 闪烁 
的 光 是 通过 莹 光 素 酶 催化 ,在 气 .ATP 和 莹 光 素 存在 的 情况 下 发 生化 学 反应 后 产生 的 。 莹 光 
素 酶 基因 (iauc) 作 为 实验 工具 被 用 来 确定 和 它 一 起 的 其 他 基因 是 否 插入 到 植物 中 。 蒙 光 素 酶 
基因 产物 作为 标记 (报告 基因 ) 指 示 基 因 在 植物 中 的 活性 ;因为 当 它 们 存在 时 植物 会 发 光 。 发 
衣 生 物 学 家 相信 他们 能 够 用 莹 光 素 酶 基因 研究 生物 发 育 过 程 中 基因 的 开放 和 关闭 。 另 外 . 莹 
光 素 酶 被 广泛 月 于 临床 化 学 和 微生物 学 实验 室 的 生化 化 验 。 

直到 最 近 , 蓉 火 各 莹 光 素 酶 的 惟一 来 源 还 是 从 蓄 火 求 腹部 提取 。 提 到 过 程 不 仅 费 时 且 有 
时 萤 火 忠 的 来 源 是 不 可 预测 的 。 加 利 福 尼 亚 大 学 至 先世 分 税 的 一 钥 科 学 家 从 萤火虫 里 分 离 出 
了 编码 莹 火 吕 莹 光 素 酶 的 mRNA, 将 其 转变 成 了 DNA 并 克隆 到 已 coli 质粒 中 。 分 离 和 克隆 
蓉 火 来 莹 光 素 酶 基因 的 步骤 在 图 8-I2 列 出 。 功 能 性 莹 火 忠 莹 光 素 醇 上 基因 也 被 引入 植物 细胞 
内 。 植 物 细 胞 表达 莹 光 素 酶 基因 ,在 提供 莹 光 素 .ATP 和 氧 的 情况 下 被 物 会 在 夜晚 发 光 。 这 
类 实验 被 用 来 评价 向 农作物 内 引入 有 用 基因 如 能 使 植物 固氮 或 变 得 对 除草 剂 有 搞 性 的 基因 的 
情况 。 
8. 24 细菌 不 具备 加 工 真 核 信 使 RNA 前 体 分 子 的 机 制 。 那 么 怎样 才能 在 细菌 内 

克隆 真 核 基 因 , 合成 有 感 mRNA 并 产生 功能 性 蛋白 质 4 

细菌 常用 来 表达 真 核 基 因 ,但 遗传 信息 必须 缺乏 内 会 子 且 仅 含 有 编码 序列 。 为 了 做 到 这 
一 步 ,必须 从 供 体 真 核 细胞 内 分 离 mRNA( 已 进行 加 工 , 所 有 内 含 子 已 除去 }。 单 链 RNA 到 双 
链 DNA 的 转变 通过 反 转 录 酶 (reverse transcriptase) 获 得 。 此 酶 以 RNA 为 模板 合成 DNA。 
得 到 的 DNA 分 子 即 cDNA( 互 补 DNA} 可 用 于 细菌 内 克隆 ,因为 这 些 DNA 分 子 没有 内 含 子 
只 有 编码 蛋白 质 的 遗传 信息 。 


8. 25 ”克隆 实验 是 否 能 在 细菌 外 的 微生物 中 进行 9 


可 以 。 虽 然 细菌 等 别 是 大 肠 杆 菌 是 非常 理想 的 克隆 寄主 ,因为 它们 能 在 营 遂 实验 室 培 养 
条 件 下 很 快 繁殖 且 有 已 深入 了 解 的 染色 体 , 但 是 它们 并 不 总 是 适合 所 有 类 型 的 抑 隆 实验 。 通 
常 真 核 基因 的 克隆 和 雪 达 在 真 核 寄 主 内 能 更 好 地 完成 ， 芯 髓 菌 酿 酒 酵母 (6S，、eerewzstae) 是 这 
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反 转 录 酶 以 mRNA | 用 盐 深 液 洗 脱 DNA 片段 ， 


Ct 


为 模板 合成 DNA 分 子 加 限制 梅 (例如 EcoR T) 
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2 光 素 本 


图 8- 12 曹 光 素 酶 (zac? 基 四 克隆 到 开 eofi 内 。Iuc 基因 克隆 到 下 .eol 内 包括 七 个 步 驹 ， 
昔 兴 素 酶 mRNA 像 所 有 其 他 真 核 mRNA 分 子 一 样 具 有 polyA 尾 ,能 被 层 析 柱 捕获 。 固 定 在 
柱 基 质 上 的 是 polyT 序列 。mRNA 结合 到 polyT 上 ,然后 从 柱 上 洗 脱 下 来 。 利 用 反 和 转录 酶 将 
mRNA 转变 成 双 链 DNA ,DNA 分 子 用 酶 EcoR 工 消化 ,然后 ,限制 酶 切 DNA 插入 到 质粒 载 
体 中 。 用 载体 去 转化 细胞 ,分 折 萤 光 素 酶 产物 。 用 去 污 剂 处 理 细胞 刘 取 萤 光 素 酶 并 通过 特殊 
层 析 柱 进行 纯化 。 


8. 26 为 什么 酿酒 酵母 是 克隆 真 核 基 因 合适 的 寄主 9 
酵母 菌 可 能 是 所 有 真 核 生物 的 最 佳 代表 。 许 多 个 世纪 以 来 , 它 被 用 来 制作 面包 、 和 葡萄 酒 和 
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啤酒 。 实 验 条 件 下 ,酵母 菌 以 单个 细胞 液体 培养 也 能 和 牛 长 得 很 好 。 酿 酒 杖 母 染色 体 组 大 约 有 
2X10 个 碱 基 对 .包含 在 17 个 线性 染色 体 中 。 有 些 曾 株 具 有 一 种 叫做 2 微米 环 (2-micron 
circle) 的 质粒 ,此 质粒 有 6318 个 碱 基 对 ,在 每 个 细胞 内 大 约 有 50 个 找 贝 。 


8. 27 ”酵母 菌 是 怎样 被 转化 的 ? 


酵母 细胞 有 两 入 方式 被 外 源 DNA 转化 ;被 完整 的 细胞 摄取 (以 低 效率 穿 过 有 和 孔 的 细胞 
壁 ) 和 被 sphaeroplast 摄取 ,后 者 最 常 使 用 。sphaeroplast 是 这 样 一 种 细胞 ,其 细胞 通过 此 处 理 
几乎 将 细胞 辟 全 部 除去 ,只 留 下 一 个 球状 细胞 被 其 质 膜 和 少量 细胞 栈 残 余 包围 。 一旦 spha- 
eroplasi 形成 ,酵母 菌 就 易于 被 外 源 供 体 DNA 转化 ,但 第 一 步 供 体 DNA 要 和 和 过量 Ca 例如 
CaCls 或 Cas (PO,), 混合 。Ca-DNA 复合 体形 成 能 从 溶液 中 沉淀 出 来 或 离心 能 快速 沉淀 的 微 
观 粒 子 。 当 此 沉淀 和 sphaeroplast 混合 并 在 聚 乙 二 醇 存 在 的 情况 下 ,DNA 可 以 相当 容易 地 通 
过 质 膜 进 人 细胞 质 中 ,因为 膜 经 过 聚 乙 二 醇 处 理 灾 得 更 易 透 过 。 转 化 的 sphaeroplast 可 涂 布 
在 含 3 琼脂 的 合适 的 培养 基 上 ,加 入 琼脂 是 为 了 使 新 细胞 壁 能 被 合成 。 


8. 28” 醇 母 菌 内 克隆 基因 最 常 使 用 的 载体 种 类 有 哪些 9 


表 8.5 显示 了 一 些 醇 母 菌 克隆 常规 使 用 的 克隆 载体 。 部 分 载体 的 构建 使 得 它们 能 够 将 克 
隆基 因 引 入 两 个 或 更 多 寄主 中 。 这 样 的 载体 称 为 穿梭 载体 (shuttle vector) 。 穿 梭 载 体 的 复制 
超 始 位 点 能 被 一 个 以 上 寄主 细胞 的 DNA 复制 机 制 识别 。 穿 梭 载 体 特别 有 用 是 因为 它们 能 够 
转移 到 原核 细胞 中 ,原核 细胞 比 真 核 细 胞 更 易于 牛 长 且 复 制 得 更 快 。 


表 8.5 用 酿酒 酵母 {Sqccharomyces eererisipe ) 进 行 克 隆 的 常用 载体 


符 号 名 称 功 能 

含 2 微米 环 的 复制 起 点 。 含 一 个 能 对 抗生素 产生 抗 性 的 酵母 基因 。 在 转化 害 
主 细胞 内 相当 稳定 。 

有 一 个 自主 复制 序列 (ARS)。 公 许 质粒 不 受 人 染色 体 控 制 洛 进 行 独立 复制 。 含 
一 个 能 对 抗生素 产生 抗 性 的 醇 母 基因 。 高 稳定 性 。 


克 降 虐 体 中 有 称 为 cen 的 内 党 物 ,cen 具有 真 楼 着 华 粒 片段 , 它 能 增加 夺 粒 的 
YCp 藤 母 中 心 粒 质 粒 。 稳定 性 。 似 乎 在 有 丝 分 烈 过 程 中 指挥 质料 的 运动 。 售 一 个 能 对 抗生素 产生 搞 
性 的 酵母 基因 。 高 稳定 性 。 


在 酵母 细胞 转化 中 有 用 ， 整 合 到 寄主 染色 体 组 中 。 舍 一 个 能 对 抗生素 产生 抗 
性 的 酵母 基因 。 高 稳定 性 。 














YEp 薛 母 附加 体质 粒 


YRP 酵母 县 制 型 质粒 





YIp 评 幼 整合 型 质粒 


复习 题 


选择 题 ”除非 特别 指明 ,选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1. 基因 工程 包括 下 列 中 的 ( 。 )。 (a) 接合 〈b) 脱 氨 作 用 “c) 克 隆 《〈d) 核 苷 酸 侣 成 
(€) 突 变 

2. 下 列 ( ”“) 是 克隆 所 不 需要 的 。 (a) 供 体 DNA Cb) 载体 (c) 甲 基 化 酶 〈d) 限 制 性 内 
切 核酸 酶 

3. 含有 被 克隆 基因 序列 的 DNA 被 称 为 (  )。 (a) 载 体 DNA (b) 供 体 DNA (ce) 单 链 
DNA (dyRFLP (e) 寄 主 DNA 

4. 对 于 从 细胞 中 提取 染色 体 DNA ,下 列 ( ) 是 不 需要 的 。 (a) 去 污 剂 、(b) 蛋白酶 
《c) 钾 离子 (d) 有 机 溶剂 、《e) 乙 醇 

5. 从 总 染色 体 DNA 中 选择 性 分 离 质 粒 DNA 涉及 ( )。 (a) 去 污 剂 〈b) 有 蛋白酶 


"179。 
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9. 


10. 


25. 


Cc) 甸 离 子 〈d) 有 机 溶剂 “ce 乙醇 


. 在 DNA 分 子 特 氏 位 置 切 DNA 的 细菌 酶 称 为 {  )。 {a} 外 切 核酸 酶 ”、‘b} 甲 基 化 酶 


CC) 转 称 酶 《d) 激 酶 《e) 限 制 性 内 切 核 三 酶 


.限制 性 内 切 核酸 酶 切 DNA 分 子 的 位 置 害 称 为 (  )。 (国文 DNA 《b) 识 别 序列 


(co) 茜 端 (qd) 平头 未 端 ” (ce) 限制 酶 切 图 谱 








。 当 以 相同 方向 阅读 时 (例如 3 一 5 ) ,两 条 链 上 的 DNA 分 子 序列 都 是 相同 的 ,这 样 的 序列 称 


为 (  )。 《8) 同 文 序列 〈b) 识 别 序 列 “ce 黏 端 (qd) 平头 末端 (e) 限 制 酶 切 图 谱 

限制 酶 切 DNA 片段 可 雇 弟 过 下 列 ( ”) 技 术 进 行 分 离 。 (a) 气 相 色 谱 (b) 电 泳 

《c) 液 相 色谱 (dd) 限 制 酶 切 作 图 。(e) 离 心 

在 电泳 过 程 中 , 当 pH 值 为 8 时 日 有 电场 存在 的 情况 下 ,DNA 分 子 存 琼脂 糖 凝 胶 中 的 运 
动 是 ( )。 a) 从 止 极 到 针 杖 ”(b) 从 一 个 高 深度 区 域 到 一 个 浓度 较 低 的 区 域 

CC) 从 低 浓 度 区 成 到 高 浓度 区 域 〈 中 依赖 于 缓冲 液 的 离子 强度 


， 限制 性 片段 长 度 多 态 性 的 分 忻 涉及 下 面 ( “2 两 个 技术 。 (a) 电 泳 〈b) 色 谱 《c) 限 


制 酶 消化 〈 中 四 基 化 作用 《〈e) 电 穿孔 


.下 面 ! ) 不 是 描述 克隆 载体 的 。 (a) 质粒 《〈b) 吹 菌 体 Ce} 染色体 组 DNA (4d}) 穿 


梭 《〈e) 表 达 


下面 ( ) 特 点 不 是 名 隆 载体 所 期 望 的 。 (a) 控 制 自身 复制 《〈《b)? 努 于 从 细胞 分 离 


《c) 高 拷贝 数 《〈d 在 几 个 位 置 易 受 到 限制 酶 作用 〈e) 大 小 很 小 


.下列 ( ) 酶 将 同一 个 限制 性 内 切 核酸 酶 切 的 两 个 DNA 片段 剪接 在 一 起 。 (a) 连 接 酶 


(中) 激 能 ”ic) 甲 基 北 酶 (dd 集合 酶 ”te) 烈 解 梅 


， 多核 苷 酸 聚 合 酶 在 ( “”) 之 间 形 成 共 价 键 将 两 个 DNA 分 子 连 接 在 -- 起 。 〈a) 两 个 羟基 


之 间 〈b)? 两 个 磷酸 基 之 癌 《〈c) 相 反 链 的 五 补 核 苷 酸 之 间 “〈 中 同一 条 链 上 上 相 邻 核 苷 酸 
的 两 个 碳 诛 子 之 间 《e) 存 3 - 羟 茜 和 5 -磷酸 基 之 间 ， 


:在 其 他 载体 中 通常 不 会 发 现 而 表达 载体 有 具有 的 序列 是 ( 。 }。 {a} 核糖 体 结合 部 位 


Cbyori 位 点 【ce 多 克隆 位 点 (dd) 抗体 抗 性 标记 Ce} 识 草 序列 


.下面 ( ”“) 不 是 实验 室 将 DNA 引入 寄主 细胞 的 常用 方法 。 (a) 转 化 ”(b) 转 导 (ce) 接 


合 《〈d) 电 穿孔 《〈e) 以 上 短 案 中 有 才 于 一 个 正确 答案 


. 用 于 克隆 的 寄主 细胞 一 个 重要 特征 是 ( 。 )。 《aq) 厚 细胞 壁 《〈b)? 没 有 生长 因子 可 以 后 


长 (ec 严格 的 生长 条 件 “〈d) 能 够 和 野生 型 菌株 接合 《〈e) 在 目 然 环境 中 不 能 繁殖 


. 下 列 ( ”) 真 核 生 物 属 含有 常用 克隆 寄主 细胞 。 《8) 昔 履 虫 属 《〈b) 了 酵母 属 〈c) 青 霉 


属 (d)Spirogyra (e) 裸 薄 属 





、 下 而 ( ) 离 子 是 将 DNA 引入 醇 挟 细胞 所 必 澳 的 。 (〈a 销 (b) 钾 (ce) 镁 (dd) 暂 


(ce) 锌 


，sphaeroplast 缺乏 下 列 ( ) 细 胞 成 分 。 “《a) 内 质 网 (b) 核 糖 体 (ce) 完整 的 细胞 壁 


《9d) 细 胞 上 骨 沫 (e) 细 胞 核 


能 够 用 来 将 DNA 从 真 核 细胞 转移 到 原核 细胞 的 克隆 载体 是 (  )。 (a) 表达 载体 


(pb) 可 动 遗 传 央 子 〈e) 穿 梭 载 体 (中 唆 菌 体 (8) 转 座 子 


， 下 面 ( ) 醇 母 质粒 有 上 自主 复制 序列 。 (a}yYEp (YRp (OYCp 《d)YIp 


《epPUC 


.下面 ( 酵母 质粒 有 真 核 着 丝 粒 区 域 。 (ajYEp (byYRp (ce)YCb 〈dyYIp 


{epUC 
下 面 ( ) 醇 讶 质粒 能 整合 到 寄主 染色 体 中 。 (YEp (BYRp (eYCp (dyYlp 
{EIPUC 


是 非 感 正确 的 答案 写 "T” ,错误 的 答案 写 “F”。 


1. 


基因 工程 通常 将 DNA 引入 和 DNA 来 源 的 物种 相同 的 寄主 中 ，。 


第 8 章 基因 工程 或 重组 DNA 技术 。18] 。 








2， 
3. 


克隆 主要 就 是 将 重组 体 DNA 片段 引 人 人 到 寄主 细菌 中 。 
为 了 克隆 供 体 DNA,DNA 必须 是 双 链 的 。 


+ 插 人 到 充 降 载体 上 的 供 体 DNA 道 常 是 通过 限制 性 内 切 核酸 酶 从 供 体 基 因 组 上 移 除 下 来 。 


5. 
6. 
7, 
3. 
9. 


10. 
11, 





为 了 溶解 膜 ,去 污 剂 被 用 来 提取 基因 组 DNA，。 

有 机 溶剂 (如 酚 或 气 仿 } 被 用 于 沉淀 克隆 用 的 质粒 DNA。 

选择 性 沉淀 基因 组 DNA 从 而 获得 纯 的 质粒 DNA 样本 需要 使 用 钙 离 子 。 

迄 樟 被 用 于 从 水 溶液 中 沉淀 DNA。 

除了 末端 可 以 在 任 一 位 置 切 DNA 的 酶 称 为 限制 性 内 切 核 骏 酶 。 
限制 性 内 切 核 酸 酶 类 型 开 经 常 在 特 萄 识别 位 点 回 文 序列 处 切 DNA。 
男 文 序列 就 是 在 同 -- 条 链 上 无 论 从 5 一 3 还 是 从 3'>5' 方 向 阅读 部 是 相同 的 DNA 分 子 
片段 。 











。 限制 酶 切 作 图 可 以 只 用 一 个 限制 性 内 切 核酸 酶 完成 。 

: 限制 酶 消化 产物 可 通过 电泳 分 离 。 

- VNTR 图 的 鉴别 需要 腿 制 酶 和 茵 脂 糖 凝 胶 电 泳 。 

- 作为 DNA 分 子 在 主 链 上 具有 总 的 负电 荷 .所 以 在 电泳 中 它 向 阳极 移动 。 

- 在 相 辣 的 电泳 条 件 下 , 较 大 分 子 比 较 小 分 子 运动 得 快 ， 

- 为 了 傅 定 每 个 限制 酶 切 的 相对 位 置 , 限 制 酶 切 作 图 需要 进行 单个 和 双 个 酶 消化 。 
， YNTRs 是 染色 体 DNA 非 编 码 区 的 多 态 性 位 置 。 

. 载体 DNA 作为 媒介 将 外 源 DNA 引 人 寄 主 细 胞 中 ,从 而 寄主 细胞 可 以 复制 外 源 DNA。 
.克隆 载体 包括 哈 草 体 .穿梭 载体 .表达 载体 和 质粒 。 

.区 母 菌 常用 于 克隆 真 核 上 基因 。 

. 能 够 调节 自身 复制 并 产生 高 拷 中 数 的 质粒 是 好 的 克隆 载体 。 

.一 个 好 的 充 隆 载体 戊 于 通过 接合 转移 到 野生 型 细菌 中 . 

. 表达 载体 缺乏 核糖 体 结合 部 位 和 启动 子 部 位 。 

. YIp 质粒 能 整合 到 寄主 染色 体 中 的 特点 是 不 可 取 的 。 








匹配 题 将 A 栏 中 每 一 个 项 目 与 也 栏 中 的 一 个 项 目 相 陀 对 ,使 其 具有 最 密切 的 联系 。BB 栏 中 
的 每 个 项 目 只 能 用 一 次 。 


泊 加 人 


Pa 
[ee 


态 栏 B 栏 

- 质 笠 &A， 识 列 序 列 

载体 B. 溶解 质 腊 
,限制 酶 {RE) 切 位 点 CRE 在 识别 序列 的 中 间 切 
穿梭 载体 D， 选 择 性 分 离 质粒 DNA 
， 澄清 裂解 液 E. DNA 分 子 的 自我 复制 
。Triton X ~ 100 F. 非 编码 区 多 态 性 

K: G， 限 制 酶 功 作 图 
。 回 文 序列 H. 除去 狠 离 子 和 细胞 碎片 后 的 残留 物 
。 平头 未 端 TI ， 具 有 核糖 体 结合 部 位 

.电泳 J. 共 价 连 接 两 个 DNA 分 子 

: 双 消 化 K. 将 DNA 引信 寄主 细胞 的 媒介 
. VNTR L. 两 条 链 上 相同 的 序列 (5 一 3 ) 
. 表达 载体 M. 在 两 个 寄主 间 称 动 DNA 
.高 拷贝 数 N， 按 大 小 将 DNA 分 子 分 开 


，DNA 连接 酶 O 〇 ， 死 隆 载体 的 一 个 期 望 的 特点 
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术语 除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 


- DNA 片段 插 人 到 质粒 或 叭 一 体 中 然后 复制 出 无 数 插 人 物 拷贝 的 过 程 。 

- 在 克隆 实验 中 被 克隆 的 DNA。 

。 在 从 细胞 提取 染色 体 组 PNA 时 用 于 溶解 膜 的 物质 ， 

。 膜 被 溶解 后 ,分 裂 的 细胞 混合 物 的 名 字 。 

通过 快速 转动 一 个 玻 坊 棒 从 水 - 醇 界 面 处 版 出 染色 体 组 DNA 的 过 程 。 

. 加 入 醋酸 钾 并 离心 除去 染色 体 组 DNA 和 和 细胞 碎片 后 得 证 的 溶液 。( 贞 个 词 ) 

. 在 特 处 位 置 切 DNA 的 酶 。( 两 个 词 ) 

. 限制 酶 切 双 链 DNA 的 位 置 。( 两 个 词 ) 

. DNA 分 子 商 条 链 以 相同 方向 (例如 5 >*3”) 阅 起 都 是 相同 的 双 链 DNA 序列 。 

10。 两 个 或 更 包 限 制 酶 识别 位 点 的 图 表示 法 。( 两 个 词 ) 

11,， 限制 酶 团 片 段 被 分 开 所 使 用 的 技术 ， 

12. 在 电场 中 ,DNA 分 子 朝 着 这 个 极 移动 。 

13， 以 mRNA 为 模 极 ,使 用 反 转 录 酶 合成 的 DNA 分 子 的 名 称 。 

14. 检测 独特 DNA 染色 体 片 段 的 DNA 指纹 技术 。( 四 个 词 或 四 个 字母 的 缩写 词 ) 

15. 分 离 自 不 同 细菌 但 却 有 相同 的 识别 位 点 的 限制 酶 。 

16. 用 来 将 外 源 基因 引信 到 寄主 细胞 中 DNA 分 子 。 

17， 用 来 修饰 具有 核 精 休 结合 部 位 和 启动 子 部 位 的 载体 的 形容 词 。 

18， 用 来 修饰 将 剪接 的 DNA 转移 到 真 核 或 原核 寄主 纳 胞 中 的 载体 的 形容 词 ， 

19. 当 重 组 体 细 有 舱 形 成 时 ,一 个 易于 检测 的 表 型 被 除去 的 过 程 。( 两 个 词 ) 

20， 克 隆 常 使 用 的 载体 类 型 5 指 每 个 细胞 的 载体 分 子 数 )。 (三 个 词 ) 

21. 无 论 在 自然 或 实验 中 ,质粒 克隆 载体 都 可 从 一 个 细胞 转移 到 另 一 个 细胞 的 过 程 。 

22. 通过 在 一 个 分 子 的 3 -羟基 和 其 他 分 子 的 5 -磷酸 基 间 形成 共 价 键 从 而 剪接 两 个 DNA 分 
子 的 酶 。 

23. 可 被 用 来 将 重组 体 DNA 分 子 引 入 细胞 的 高 电压 。 

24. 在 酵母 细胞 内 可 发 现 的 一 类 质粒 。( 二 至 三 个 启 ) 

25， 人 允许 质粒 不 受 染 色 体 控 制 且 能 独立 进行 复制 的 一 个 YRPp 质粒 片段 。:( 三 个 亲 ) 


答 ” 案 





二 




















选择 题 
LeZd $b4c Se 6e Tb ga 9 b 10.b 1 aec 12.c 13.d 
14.a 1$.e 16. a 17.c 18.e 19.b 20.d 2I.¢c 22.¢c 23.b 24.c 25.d 


是 非 题 

1. Ft 这 可 以 ;但 通常 DNA 来 自 一 个 外 源 细胞 ) 2. F( 克 隆 是 为 了 有 复制 引入 的 DNA 片段 ) 
3. TT 4. TT $5. T 6. F( 用 来 除去 蛋白 质 ) 7. T 8 T 9. F( 不 是 所 有 的 内 切 核酸 酶 都 
是 限制 性 内 切 核酸 酶 )”10. 本 11。F《 相 反 链 以 相同 方向 阅读 ) ”12. (限制 酶 切 作 图 需要 
商 个 或 更 多 酶 ) 13. T 14. T 15. T 16. F( 更 慢 ) 19.T 18.7T 19.7T 20. 7T 
21. TT 22, T 23，F( 接 合 转移 是 克隆 载体 所 不 希望 的 特点 ) 24. Fl 它们 同时 具有 启动 子 
部 位 和 核糖 体 结合 部 位 ) 235.F( 它 实际 上 是 一 个 希望 的 特点 ) 


匹配 题 
LE 2FK 3.A 44M 5H6B7TD SL OC IN CC 12.F 13 1 
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14. O 15.J 

术语 

1. 克隆 2. 供 体 3. 去 污 训 4. 裂解 物 5. 缠绕 6. 澄清 裂解 液 7, 限制 性 内 切 核 酸 酶 
8. 识别 位 点 少 回 文 序列 “10. 限制 酶 切 图 谱 ”11. 电泳 ”12. 正极 (阳极 ) 13. cDNA 
14. 限制 性 片段 长 度 多 态 性 (RFLP) 15， 同 切 点 酶 ”16. 载体 1 表达 189， 穿 裕 19. 
插入 失 活 ”20. 高 拷贝 数 ”21. 转化 22. 连接 酶 23. 电 穿 和 ”条 2 微米 环 2， 自主 复 
制 序列 
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核酸 操作 。 


在 过 去 的 20 年 里 ,分 子 生物 学 的 应 用 几乎 渗透 到 自然 科学 的 各 个 领域 。 如 DNA 杂交 、 
核酸 测序 .以 及 聚合 酶 链 反应 之 类 的 技术 ,从 进化 论 到 法 庭 辩 论 , 从 生物 技术 到 医疗 诊断 ,革命 性 
地 改变 了 基础 科学 和 应 用 科学 。 本 章 将 讨论 一 些 最 重要 的 与 核酸 有 关 的 技术 原理 和 应 用 。 

核酸 杂交 
9.1 什么 是 DNA 杂交? 

随 着 遗传 工程 和 分 子 生物 学 的 发 展 ， 一 个 很 有 用 的 工具 一 --DNA 杂交 (DNA hybridiza- 
tion) 出 瑰 了 。 在 实验 室 里 ,这 个 技术 被 用 来 检测 临床 样品 中 病原 体 DNA 的 存在 以 及 在 细胞 
中 定位 特定 的 基因 。 在 合适 的 温度 .pH 值 和 离子 浓度 下 ,互补 的 两 条 核酸 间 链 分 子 将 形成 稳 
定 的 双 链 分 子 一 一 DNA 杂交 正 是 基于 核酸 的 这 一 特性 。 

在 DNA 杂交 分 析 时 , 源 于 病毒 或 细胞 的 DNA 在 碱 性 环境 下 变性 , 由 双 链 解 开 为 单 链 。 


然后 这 些 单 链 吸附 在 固 相 支持 物 ( 如 硝酸 纤维 素 膜 或 尼龙 膜 ) 上 , 以 使 它们 之 则 不 会 复 性 (图 
9 一 1) ,变性 的 DNA 通过 其 核 精 上 的 雁 酸 与 膜 上 突出 的 含 氮 基 团 间 形 成 键 而 吸附 着 在 膜 上 。 


HR} 


区 性 
(b) 

















! 着 在 晚上 





hie 


加 探 针 





双 链 分 开 (p) 。 用 烘箱 烘 烤 或 紫外 线 照 射 使 这 些 单 链 DNA 附着 在 固 相 支持 物 [ 如 硝酸 纤维 索 膜 或 尼龙 
膜 ? 上 (c)。 加 人 含有 标记 分 子 的 探 针 并 使 其 与 膜 上 的 靶 DNA 反应 儿 个 小 时 (d) 。 在 未 反应 的 探 针 被 洗 掉 
后 ,通过 酶 法 ,荧光 法 或 放射 自 显影 检测 连结 在 杂交 探 针 上 的 标记 分 子 。 
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为 了 鉴定 或 识别 靶 DNA ,一段 已 知 的 单 链 DNA 或 RNA, 也 即 探 针 (probe) ;在 有 利于 互补 碱 
基 间 形成 氢 键 的 缓冲 液 里 加 到 膜 上 ， 探 针 一 一 -这 样 叫 是 因为 其 目的 是 用 来 寻找 或 检测 DNA 
序列 一 一 被 标记 于 一 种 标记 (reporter? 基 团 ,标记 基 团 可 以 是 放射 性 原子 也 可 以 是 酶 ,总 之 应 
很 容易 检测 到 其 存在 . 

探 针 在 合适 的 条 件 下 与 部 DNA 发 生 反 应 ,多 余 的 未 皮 应 的 探 针 在 随后 的 缓冲 液 洗 泽 中 
被 除去 。 洗 脱 后 , 留 在 膜 上 的 只 有 革 DNA 和 能 与 其 序列 互补 而 形成 稳定 杂交 的 探 针 ， 

部 和 探 针 DNA 之 间 的 杂交 可 通过 分 析 探 针 标 记 而 进行 检测 。 如 果 检 测 到 标记 ,也 邯 发 
生 了 和 杂交。 如 果 没 有 检测 到 标记 , 那 就 可 以 鼻 定 靶 DNA 与 探 针 之 间 没 有 互补 序列 ,也 就 是 
说 ,所 要 寻找 的 基因 或 DNA 片段 在 样 蝇 中 不 存在 。 


9.2 DNA 杂交 分 析 和 包括 哪些 组 成 部 分 9 
DNA 杂交 分 析 主 要 有 四 个 组 成 部 分 。 它 们 分 别 是 , 丢 DNA、 探 针 、 检 测 系 统 和 杂交 体系 。 


9.3 在 杂交 分 析 中 , 靶 DNA 分 子 最 重要 的 特征 是 什么 9 


DNA 杂交 分 析 的 目的 是 为 了 检测 在 生物 体 基因 组 中 或 感 兴趣 的 DNA 分 子 中 独特 的 核 
酸 序列 的 下 在 ,这 些 核酸 序列 代表 了 靶 DNA 分 子 。 靶 分 子 可 以 是 DNA 片段 或 者 一 个 染色 
体 ,一 个 质粒 的 整个 分 子 或 者 仅仅 是 mRNA 或 RNA。 靶 DNA 分 子 必 须 具 有 独特 的 ,连续 的 
序 询 存 在 于 分 子 金 长 内 ,并 且 能 与 其 他 相似 的 序列 区 别 开 。 

为 了 使 杂交 能 被 检测 到 ,样品 中 必须 存在 一 定量 靶 DNA 分 子 。 因 此 ,在 细胞 中 存在 多 个 
拷贝 的 靶 DNA, 如 编码 核 精 体 RNA 的 序列 , 插 和 人 序列 ,或 质粒 中 的 序列 .是 杂交 分 析 中 最 主 
要 的 候选 者 。 如 果 待 测 的 靶 DNA 在 单 倍 体 细 胞 中 只 存在 一 个 拷贝 ,就 得 使 用 其 他 的 杂交 检 
测 方法 来 提高 检测 水 平 。 


9.4 什么 是 核酸 探 针 ? 


核酸 探 针 是 连 有 指示 基 团 并 可 以 与 部 DNA 中 的 互补 序列 特异 性 结合 的 DNA 或 RNA 
分 子 。 探 针 既 可 以 是 与 DNA 也 可 以 是 与 RNA 互补 并 可 从 20 来 个 碱 基 到 几 干 个 碱 基 长 。 圳 
核 背 酸 探 针 (oligonucleolide probe) (长 度 为 20 一 50 个 碱 基 } 可 以 以 任何 序列 化 学 合成 。 


9.5 于 核 苷 酸 探 针 有 何 优点 ? 


由 于 等 核 音 酸 探 针 相对 较 短 , 能 与 部 DNA 快速 杂交 (有 时 只 需 几 分 钟 )。 探 针 分 子 与 技 
DNA 杂交 的 时 间 (Ct 取决 于 探 针 浓度 x tpg/ml) , 探 针 复 类 程度 y, 和 反应 体积 zxCml) 。 
Cotiz 时 间 可 以 用 以 下 公式 计算 ， 

Cotin =[ 2 /x) Cy/5) Cz/10}] 

从 上 式 可 以 看 出 , 探 针 的 复杂 程度 越 小 (也 即 碱 基数 越 少 ) ,杂交 时 间 Cn 也 就 起 短 。 

塞 赔 苦 酸 控 针 还 有 一 个 优点 是 在 高 严 紧 性 (stringency) 反 应 条 件 下 ,可 以 检查 出 单 大 基 的 
变化 。 这 个 特点 在 检验 基因 中 的 点 突变 时 或 区 分 两 个 相似 的 DNA 分 子 时 特别 有 用 。 


9.6 什么 是 杂交 反应 的 特异 性 ? 


特异 性 是 一 个 术语 ,用 来 描述 杂交 反应 中 存在 着 错 配 但 又 能 保持 双 链 杂交 的 错 配 碱 基数 ， 
杂交 条 件 的 特异 性 越 强 , 使 双 链 不 分 开 的 错 配 碱 基数 就 越 少 。 特 异性 受 杂 交 温 度 ,杂交 液 的 盐 
浓度 ,杂交 反应 的 pH 值 的 影响 ,这 三 个 条 件 影 响 分 子 的 双 链 结构 的 稳定 性 。 高 特异 性 通常 通 
过 高 温 ( 接 近 DNA 杂交 的 熔点 温度 } 和 低 盐 (< 二 0, 1mol/1L) 来 达到 。 握 化 钠 (NaClD) 在 溶液 中 
离 解 形成 Na+ 和 Cl- ,其 中 Nat+ 与 DNA 分 子 链 上 的 入 电荷 结合 ,能 削弱 双 链 之 间 的 排斥 力 。 
因此 ,高 盐 浓 度 有 利于 稳定 双 链 分 子 并 使 得 双 链 在 分 开 之 前 可 以 存在 更 多 的 错 配 。 条 交 反 应 
中 溶液 的 pH 值 也 会 影响 厅 交 的 稳定 性 ,在 弱酸 (pH6~7) 环 境 下 ,由 于 增多 的 H+ 有 利于 减少 
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双 链 间 的 排斥 力 因 此 DNA 分 子 会 更 稳定 。 过 高 的 H' 浓度 会 通过 脱 嗓 叭 作用 而 破坏 DNA 
分 子 。 


9.7 标记 分 子 及 其 功能 是 什么 ? 


标记 分 子 是 共 价 连接 在 核酸 探 针 上 的 化 学 基 团 ,并 用 来 指示 在 芭 DNA 上 杂交 探 针 的 存 
在 。 由 于 对 它 的 检测 表明 杂交 的 存在 与 否 , 因 此 标记 分 子 在 分 析 中 是 一 个 很 重要 的 角色 。 

早期 的 研究 者 使 用 放射 性 磷 (2P) 作 为 标记 分 子 , 并 用 放射 自 显 影 或 液 闪 记 数 器 来 检测 其 
存在 。 然 而 现在 ,由 于 放射 性 同位 素 操作 和 处 理 过 程 中 的 危害 ,放射 性 标记 分 子 已 不 再 受到 重 
用 。 非 放射 性 标记 分 子 包 括 酶 类 如 碱 性 磷酸 酶 .荧光 分 子 (fluorescent) 如 异 硫 气 酸 荧 光 素 、 化 
学 发 光标 记 物 ,抗原 (antigenic) 基 团 ,以 及 亲 和 标 记 (affinity labeD) 如 生物 素 。 这 些 标记 优点 
是 无 害 并 可 以 安全 地 处 理 。 但 这 些 分 子 用 来 进行 杂 安 分 析 的 灵敏 度 比 放射 性 标记 要 低 。 

标记 分 子 作 为 三 磷酸 核 音 酸 的 一 部 分 可 以 用 许多 种 酶 连接 到 核酸 探 针 上 一 一 例如 末端 转 
移 酶 (terminal transferase) (在 探 针 3 端 增加 核 音 酸 ), 多 核 苷 酸 激酶 (polynuclestide kinase》 
(在 探 针 5 端 增加 核 苷 酸 ),DNA 聚合 酶 I( 从 缺口 DNA 除去 几 个 碱 基 并 替换 为 带 标记 的 核 背 
酸 ) 一 一 和 光化学 反应 。 酶 类 则 是 共 价 连 到 探 针 的 3 端 或 5 端 。 


9.8 如何 检测 非 放射 性 标记 分 子 ? 


生物 素 的 亲 和 标 记 自 身 不 能 被 检测 到 。 首 先 , 芭 - 探 针 杂 交 复 合 物 与 链 竹 亲 和 素 (strepta- 
vidin) (一 种 与 生物 过 有 很 温 结 合 性 的 分 子 ) 溶 液 混合 ,该 亲 和 素 上 已 有 醇 连 ,通常 是 碱 性 碰 酸 
酶 。 一 个 发 色 或 发 荧光 的 该 酶 的 底 物 被 加 人 来 检测 杂交 。 当 连 在 壮 DNA - 探 针 杂 合 物 上 的 
酶 与 底 物 反 应 时 ,就 产生 了 一 种 带 颜色 的 物质 并 能 很 容易 地 被 比 色 计 或 目测 检测 到 (图 9- 2) 。 


© 
产生 颜色 或 有 色 的 或 含 荧光 的 产物 
荧光 的 底 物 > © EY 
EE 


碱 性 磷酸 酶 





轩 链 乱 亲 和 素 





图 9-2 使 用 生物 素 作 为 探 针 和 吉 性 磷酸 酶 作为 标记 分 子 的 检测 系统 各 组 成 部 分 。 单 链 码 DNA 与 硝酸 
纤维 素 膜 结合 。 生 物 素 标记 的 探 针 加 入 并 与 靶 DNA 上 的 互补 序列 杂交 。 经 过 合适 的 杂交 时 期 后 ,含有 
碱 性 磺 酸 酶 一 链 替 亲 和 素 (SA-AP) 的 溶液 加 入 温 育 30 一 名 分钟。 这 段 时 间 链 霉 亲 和 素 与 探 针 上 的 生物 
素 (biotin) 结合 ,形成 生物 察 - SA-AP 复合 物 。 冲 洗 几 次 以 除去 未 结合 的 SA-AP 后 ,加 人 在 硫 性 磁 酸 梅 
必用 下 能 显 色 或 显 荣光 的 底 物 。 碱 性 磷酸 酶 与 底 物 反应 ,生成 带 色 或 带 荧光 的 产物 ,使 杂交 能 被 从 视觉 上 
观察 到 。 


化 学 发 光 (chemiluminescent) 如果 啶 酯 是 有 暴露 在 特定 激发 物质 下 能 发 多 的 化 学 基 团 。 在 
典型 的 分 析 中 , 当 杂 交 完 成 , 澜 发 物 被 加 入 ,然后 将 一 张 六 光 片 与 杂交 膜 本 放 在 一 起 。 化 学 发 
光标 记分 子 发 出 的 光 使 胶片 感光 而 形成 影像 。 使 用 微 光 计 也 可 用 来 计量 标记 分 子 的 发 光量 。 

荧光 标记 分 子 常用 荧光 计 来 检测 其 受 紫 外 将 激 发 后 的 莹 光量。 这 些 标记 可 用 作 定 量 分 
析 。 由 于 发 出 的 将 光量 与 结合 的 探 针 量 成 正比 ;可 据 此 粗 步 估量 DNA 量 或 杂交 程度 。 
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9.9 DNA 杂交 的 形式 影响 杂交 分 析 的 时 间 和 杂交 检测 的 方式 。 那 么 ,常用 的 核 
酸 杂 区 分 析 有 哪些 形式 呢 ? 


核酸 杂交 分 析 既 可 在 溶液 中 ( 液 相 ) 也 可 在 固 相 支 持 上 进行 。 在 液 相 杂 变 (liquidphase 
hybridization) 中 ,地 核酸 和 探 针 都 在 溶液 中 相互 自由 地 反应 。 探 针 必 须 是 单 链 以 免 自身 互补 
结合 。 这 种 情况 下 的 杂交 速率 非常 快 。 杂 交 探 针 的 检测 要 求 使 用 羟基 础 灰 石 柱 (hydroxyapa- 
tite) (能 与 双 链 DNA 特异 结合 ) 对 双 链 DNA( 探 针 杂 合体 ) 的 选择 性 捕获 。 整 个 溶液 先 用 Sl 
酶 处 理 消 化 单 链 DNA 。 处 理 后 只 留 下 双 链 的 探 针 - 靶 杂交 物 。 这 些 双 链 分 子 被 羟基 础 厌 石 吸 
附 然 后 洗 脱 下 来 ,并 用 来 检测 探 针 上 的 标记 分 子 。 . 

在 固 相 宗 交 (solid-phase hybridization) 分 析 中 , 靶 核 酸 或 探 针 结合 在 固 相 支持 物 上 ,如 硝 
酸 纤维 素 膜 .尼龙 膜 .多 孔 撞 养 板 或 树脂 微粒 的 聚 蘑 乙烯 表面 。 一 种 最 常用 的 分 析 方法 包括 使 
地 DNA 附着 到 硝酸 纤维 素 膜 上 并 进行 DNA 的 碱 变性 ( 双 链 DNA 一 单 链 DNA) ; 膜 上 结合 的 


> 起 点 


|m 


(b)DNA 转移 =Southerm 转移 


(3) 限制 性 内 切 核酸 栈桥 
切片 段 的 琼脂 糖 电泳 


琼脂 糖 些 胶 
“灯芯 ”效应 
缓冲 液 





DNA 转移 装置 






(c) 特殊 探 针 的 DNA 杂交 


含 探 针 DNA 互补 序列 的 
限制 性 内 切 核 酸 酶 酶 切片 段 


探 针 腊 
图 9-3 Southern 杂交 的 步 又。 在 Southern DNA 杂交 中 , 待 测 DNA 先 被 合适 的 限制 性 内 切 核酸 酶 栈 


切 ,然后 通过 琼脂 糖 电泳 将 酶 切片 断 分 开 (a)。 通 过 毛细 作用 ,这 些 片 断 从 凝 胶 里 被 转移 到 硝酸 纤维 束 膜 
或 尼龙 腊 上 (by)。 通 过 膜 上 的 DNA 与 合适 的 探 针 杂交 来 检测 目标 DNACc)。 


» lB7 +* 
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DNA 与 探 针 反应 ;然后 整个 地 洗 膜 除去 未 结合 的 深 针 , 最 后 对 膜 上 的 标记 分 子 进行 分 析 以 检 
测 杂 交 的 发 生 。 


3. 10 固 相 杂 区 分 析 的 三 种 形式 :斑点 印迹 法 .Souther 杂交 、 原 位 杂交 。 下 茄 介 
绍 斑 点 印迹 。 


在 斑点 印迹 (dot blot) 分 析 ( 点 杂交 }) 中 ,一 定 体积 的 样品 被 点 在 一 片 硝酸 纤维 素 膜 上 ,这 
斑点 干燥 后 用 碱 性 溶液 (如 0. 2mol/L NaOH) 处 理 裂 解 微生物 细胞 并 使 其 DNA 分 子 变性 ， 
处 理 后 ,样品 被 中 和 成 中 性 然后 在 80f 的 杂交 炉 里 烘 烤 20 分 钟 。 烘 烤 确 保单 链 DNA 紧 附 在 
硝酸 纤维 素 膜 上 。 烘 烤 后 , 膜 在 放射 性 慰 记 的 探 针 洲 液 里 反应 2 一 12 小 时 ,然后 ,将 膜 洗 几 次 
以 除去 未 反应 的 探 针 并 晾 于 。 

在 上 暗室 里 ,将 一 张 对 放射 性 敏感 的 感光 底片 (如 久光 片 ) 平 铺 在 膜 上 ,并 在 暗室 或 暗盒 里 
放置 12 一 24 小 时 ,然后 ,胶片 进行 显影 ,检查 感光 的 黑 点 。 有 黑 点 表示 样 晶 含有 与 放射 性 探 针 
茶 交 的 DNA 序列 ,也 即 , 所 寻找 的 靶 DNA 存在 于 样品 里 ， 如 果 膜 上 没有 早点 , 那 就 表示 没有 
DNA 茶 交 发 生 。 

由 于 理论 上 (实验 上 也 常 这 样 ) 杂 交 分 析 很 录 敏 且 对 DNA 序列 具 特 措 性 ,因此 这 种 检测 
方法 在 临床 实验 富里 很 受 欢 迎 ， 有 灵敏 度 (sensitivity) 是 可 检测 的 最 少量 的 靶 序 列 的 一 个 量度 。 
少量 的 细胞 或 病毒 很 难 通过 牛 化 .染色 或 免 商 方 法 检测 出 米 。 在 这 些 情 况 下 ,很 有 必要 采用 灵 
敏 的 方法 ,比如 DNA 杂交 ,来 检测 靶 DNA。 


9.11 Southern 杂交 


Southern 杂交 (Southern hybridization) (Southern 印迹 法 ){ 图 9- 3) 在 茶 交 分 析 前 先 对 待 
测 DNA 进行 限制 性 内 切 核 酸 酶 消化 和 琼脂 糖 凝 胶 电 泳 。 在 琼脂 糖 胺 上 的 不 同 条 带 通过 毛细 
作用 转移 到 硝酸 纤维 素 膜 或 尼龙 膜 上 ,其 中 的 每 条 DNA 带 痢 转移 到 膜 上 与 其 在 凝 科 上 相对 
应 的 位 置 。 转移 结束 后, 提 DNA 的 分 析 方 法 跟班 点 印迹 法 一 样 。 


9. 12 原 位 杂交 


原 位 杂交 (in situ hybridizatiom 分 析 是 对 固定 在 戟 玻 片 上 完整 的 细胞 或 组 织 切片 进行 的 
检测 。 这 种 固 相 检测 方法 的 优点 是 它 不 仅 能 检测 完整 细胞 的 DNA ,还 能 检测 出 该 DNA 在 组 
织 中 的 分 布 。 原 位 杂交 的 一 个 重 革 用 途 是 用 来 检测 被 感染 的 细胞 中 的 病毒 和 特定 细菌 ， 


聚合 了 酶 链 反 应 


9. 13 什么 是 聚合 酶 链 反应 ? 


遗传 物质 的 复制 是 由 DNA 聚合 酶 来 完成 的 ,该 酶 从 结合 在 模板 上 的 引物 开始 合成 DNA 
( 见 第 3 章 )。 引 物 通常 有 9 一 20 个 碱 基 并 决定 了 DNA 复制 开始 的 位 置 。 通 过 侣 合 酶 链 反应 
《polymerase chain reaction，PCR) ,只 需 选 择 好 能 包含 目的 DNA 片段 的 引物 ,任何 跟 传 物质 
的 特定 片段 可 被 钓 出 并 进行 大 量 的 复制 。PCR 的 进行 基于 上 两 条 已 知 组 成 的 窜 核 攻 酸 (引物 } 
与 感 兴趣 的 园 序 列 复 性 和 人 在 聚合 酶 作用 下 的 寡 核 苷 酸 延 伸 ,每 次 这 样 的 反应 在 释 性 后 重复 , 产 
生 以 指数 增长 的 放大 。 

聚合 酶 式 反 应 包括 不 同 温 度 的 三 步 并 重复 20 一 50 次 ,包含 三 步 的 一 次 重复 叫做 一 个 循环 
(cycle)。 链 反应 的 第 一 步 , 即 灾 性 (denaturation) ;DNA 被 加 热 刘 94 和 使 得 其 双 链 打开 (5 变 
性 ) ,破坏 了 碱 基 问 的 氧 键 , 生 成 两 条 单 链 。 第 二 步 , 即 退火 (annealing) ,两 条 引物 与 单 链 上 的 
孔 补 序列 杂交 。 引 物 很 短 (20 一 30 碱 基 长 ), 是 合成 的 一 个 段 单 链 PNA, 它 们 被 选择 为 一 条 引 
物 能 与 感 兴趣 的 基因 的 一 条 链 一 端 互 补 , 第 二 条 引物 则 总 另 一 条 链 相对 的 那 一 端 与 补 。 引 物 
与 其 互补 序列 之 间 形 成 氧 键 ( 退 火 ) ,成 为 稳定 的 双 链 分 子 。 退火 温度 范围 在 37 一 60 冯 之 加 。 
第 三 步 , 即 延伸 (cxtension) ,引物 在 7?2 守 聚合 醇 作 用 下 延长 。 
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重复 20~50 个 循环 


图 9-4 典型 PCR 分 析 的 医 解 表示 法 。PCR 分 析 是 通过 不 断 重复 使 用 温度 御 环 族 得 引物 指导 的 目标 
DNA 片段 的 酶 扩 增 物 。 首先 ,地 DNA 热 变 性 (a)。 冷 却 时 ,目标 DNA 片段 侧面 的 引物 杂交 到 筷 补 的 部 
上 {bp) ,然后 从 引物 开始 的 DNA 合成 发 竺 (ce)。 这 些 步 又 重复 (d)20~-80 次 以 获得 大 量 日 标 DNA 片段 。 


在 一 个 典型 的 PCR 反应 中 ,所 有 上 所 需 的 成 分 都 在 反应 一 开始 加 入 。 因 此 ,一 旦 循环 开始 ， 
不 必 为 再 加 其 他 试剂 而 停止 反应 。 反 应 混合 物 含有 过 量 的 引物 和 核 苷 三 磷 屋 ,以免 成 限 速 反 
应 。 在 一 个 典型 的 PCR 反应 中 ,引物 和 困 序 列 的 比 俩 在 反应 .一 开始 是 10 :1 。 
每 个 循环 要 重复 20~50 次 ,以 便 得 到 两 引物 之 间 的 靶 DNA 片段 的 指数 合成 。PCR 的 产 
物 ( 即 靶 片 段 的 上 百 万 次 拷贝 ?被 电 做 扩 增 产物 (Camplicon) 。 每 一 次 循环 ,模板 数 加 悦 , 因 此 如 
栗 一 开始 兵 有 一 份 发 链 DNA 分 子 ,20 个 循环 后 PCR 合成 的 分 子 数 就 是 ITX10: ,而 30 个 循环 
后 增 至 1x10 ,这 个 值 可 按 如 下 计算 : 








Mi—M x 2, 


»" 1390 ， 
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式 中 MM 表示 初始 分 子 数 ( 模 板 ) ,Mi 表示 最 终 PCR 产物 ,n 是 总 共 进行 的 循环 数 。 
9. 14 是 否 任 何 DNA 聚合 酶 都 可 用 于 PCR 反应 ? 


为 了 和 忍受 反应 时 重复 的 94 亿 高 温 , 用 于 PCR 反应 中 的 DNA 聚合 酶 应 该 是 耐 热 的 。 在 
1981 年 最 初 发 明 PCR 时 ,还 没有 而 热 的 DNA 诊 合 酶 可 用 。 在 进行 放大 时 使 用 的 是 从 大 肠 村 
前 ‘Klenow 酶 ) 或 隆 菌 体 (测序 酶 ) 中 提出 的 DNA 聚合 酶 。 由 于 加 热 时 酶 会 失 活 ,在 每 次 热 
循环 局 期 的 94 忆 后 ,都 要 重新 加 人 上 图。1985 年 后 , 几 种 高 温 聚 合 酶 被 分 离 出 来 ( 表 9. 1) .使 得 
整个 反应 混合 物 ( 包 括 DNA 柴 合 酶 ) 可 以 在 反应 一 开始 就 加 入 ,而 不 需 每 个 周期 再 加 酶 ， 有 
一 个 这 样 的 酶 一 一 也 许 是 PCR 最 常用 的 酶 一 一 即 Tag 酶 。Tag 表示 这 个 酶 是 从 哮 热 菌 
Thermus agquaticus 中 分 离 出 来 的 。 该 酶 的 一 些 特 性 总 结 在 表 9.2。 耐 热 酶 的 发 现 使 得 使 用 
加 热 块 在 特定 时 间 加 热 和 冷却 来 进行 PCR 自动 合成 变 得 很 容易 。 








表 9.1 PCR 中 使 用 的 一 些 DNA 集合 酶 











酶 微生物 来 小 耐 热 性 
Kelnow Escherichia colt 否 
Sequdenase 空 T? bacteriophage 得 
Tug Thermus uguaticus 是 
BsiE Bacrlius searuthermophitus 是 
Pru Pyrocowens furinsus 是 
Tth Thermus thermuphiius 是 
UiTma Teratoga marttima 是 

囊 9%.2 Taq 聚合 酶 的 特征 

特征 描 这 
采 源 Thermus aguaticus strain YT1{ 稍 热 水 生 菌株 YT1) 
分 子 质量 04 下 Da 
最 适 温 庶 72~80TC 
活性 150 核 昔 酸 交 秒 - 分子) 
稳定 性 95 人 C0 分钟 ,75 呈 
保 真 性 每 循环 1. 1X10-4 取 代 
Mg" 深度 0. Smrao. L100mmol/L 
核 昭 外 切 脏 活性 只 由 5 到 3 
转移 酶 活性 5' 腺 蔡 


9.15 ”影响 也 合 柳 链 反应 (PCR) 的 各 种 因素 。 


虽然 PCR 的 理论 简单 而 巧妙 ,实际 的 应 用 还 是 要 比 想像 的 复杂 得 多 。 好 儿 个 因素 影响 
PCR 的 得 率 。 表 9.3 总 结 了 一 个 上 典型 的 PCR 反应 的 条 件 。 表 9.4 由 列 出 了 一 个 典型 的 PCR 


温度 曲线 。 


表 9.3 典型 PCR 分 析 的 反应 条 件 
浓度 





1 阿 摩尔 (attamoles, 一 1X10" 分 子 ) 
ddommcIL Tris-HCI 

200 pmal7T 每 种 ) 

160 g/ml( 尾 选 } 

0.5 pmol/L{ 餐 种 }; (0. 1 一 1.0 prmol/L} 
.5 mmolrL<i0 mmol/L 

1 单位 

20~100 nl 
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圳 94 典型 PCR 程序 





程序 gd 37 一 的 已 ?2 二 
: 2 

(第 一 步 ) (第 二 步 ) (第 二 步 ) ~ 
循环 1 | min ] min 1 min 1 
循 球 2 一 30 | min 1 min 二 min 29X 
铂 环 31* ] min 1 min 10 min EX 


* 为 了 使 任何 前 一 次 扩 增 "未 完成 "的 产物 达到 其 完整 的 长 度 ,PCR 分 析 庶 含有 这 个 循环 。 





温度 曲线 ,; 同 合适 的 试剂 浓度 一 起 ,决定 了 PCR 的 特异 性 。 由 于 上 反应 的 温度 决定 引物 与 
模板 杂交 的 特异 性 , 较 低 的 温度 使 得 在 DNA 分 子 的 许多 位 点 发 生 错 配 , 布 不 仅仅 是 在 所 希望 
的 地 方 。 因 此 , 刚 开 始 开展 PCR 工作 时 ,要 先 作 一 个 温度 优化 的 实验 来 确定 最 佳 的 温度 ,以 便 
得 到 最 佳 引 物 退 火 和 最 大 扩 增 产物 量 。 

PCR 反应 溶液 中 最 重要 的 是 Me 浓度 .引物 ,脱氧 核 苷 酸 和 酶 。 已 经 知道 Mg*” 浓度 影 
响 引物 配对 的 特异 性 和 引物 的 延伸 。 最 合适 的 Mg*! 浓度 在 1, 5 一 3, 0mmolL 之 间 。 超 过 
3. 0mtnol/L 太 多 的 Mg*+ 浓 度 会 导致 非特 异性 扩 增 商 低 于 1. 5mmol/I 会 导致 无 产物 合成 。 

引物 浓度 在 0, 1 一 1.0pmol/L 也 很 关键 ,这 个 范围 适合 大 多 数 PCR 反应 。 引 物 浓 度 一 定 
要 上 比 模板 浓度 大 天 过 量 , 因为 扩 增 中 缺乏 足够 的 引物 会 碱 慢 反应 速率 。 引 物 浓 度 超过 
lpmol/1. 又 太 多 ,浪费 昂贵 的 试剂 。 表 9.5 和 表 9.6 列 出 了 在 扩 增 前 和 对 人 基因 组 中 1000bp 
的 一 条 片断 扩 增 1 000 090 售后 试 宰 的 浓度 变化 。 你 可 注意 到 即便 是 使 用 0. lumol/l, 浓度 的 
引物 ,大 多 数 的 引物 也 没 被 用 掉 ， 

表 9.5 PCR 的 化 学 计量 分 析 ( 初 始 状态 ) 


























参数 量 ploles’ 浓度 比率 *"* 
A DNA 1pg 5X10-? 5 fmol/L* ** ] 
定义 的 1] xb 片段 0. 3pg 3X 107 5 fmol/1. 1 
每 种 引物 65 ng 18 0. 1 pmol/L 2x% 107 
每 种 dNTP 11, Sug 2X 101 200 pmolAl. 4x10% 
Tay 诊 合 酶 2 单位 0.1 1 nmol/L 2x 1 


<# pktoles 一 biecomoles 一 1X10- 摩尔。 
* # 与 基因 组 模板 的 比率 。 
# ¥ # 1 fmoll.=1X10 15mol7IL。 


束 9.6 PCR 化 学 计量 分 析 (10' 扩 增 后 的 状态 } 











参数 最 toles* 浓度 比率 ** 
人 DNA 1 ug Sx 10-1 5 fmol/lL"** 1x10 5 
定义 的 1 kb 片段 300 ng SX 1077 5 fmol/l. 1 
每 种 引物 62 ng 10 C.095mol7L 19 
每 种 dNTP 1]. 和 1. 98 x 10" 198mol/l. 4x10w 
Tay 隧 合 酶 2 单位 站 1 nmol/L 0,2 


x¥ poles( 一 Picomolesy 一 1x10-1 靡 尔 。 
* # 与 基因 组 模板 的 比率 。 


x x # 1] fmoliL-=]X190 mol/L., 


核 埋 三 磷酸 (dNTP) 浓 度 常 定 在 200pmoly/L, 酶 活性 也 是 在 次 浓度 下 定义 的 。 相 比 引物 
而 言 ,dNTP 的 浓度 更 是 大 大 过 量 。 由 于 在 反应 完成 时 其 深度 基本 上 保持 不 变 ,dNTP 不 会 影 
响 反 应 速度 ,也 即 聚 合 反 应 以 最 高 速度 进行 。 

在 100k] 反应 混合 液 中 的 一 个 单位 定义 的 Tag 酶 表示 酶 浓度 为 Inmol/1。 在 1nmel/L 
的 浓度 下 ;即便 是 进行 上 百 万 次 的 反应 时 ,仍然 有 足够 的 酶 亲 着 ,因此 ,反应 速率 也 不 受 酶 浓度 
的 影响 。 
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9.16 扩 增 产物 如 何 检测 ? 


PCR 的 最 终 产物 是 上 白 万 份 山 中 物 之 间 DNA 和 片段 的 找 册 。 一 个 通常 的 检测 PCR 产物 
的 力 法 是 通过 壤 脂 粮 或 聚 内 烯 榴 胺 族 胶 电泳 。 取 一 小 部 分 (~5p1)PCR 产物 加 人 刘 泳 脂 糖 凝 
科 ( 如 2% 的 琉 脂 糖 ) 的 七 样 乱 中 开 进 行 电 注 。 结 来 后 , 凝 胶 用 浪 乙 锭 (该 物质 能 与 扩 增 产物 交 
联 并 在 紫外 激发 下 发 权 红 色 获 光 ) 的 溶液 染色 ,并 在 透射 式 紫 外 灯 下 观察 结果 。 在 略 带 荐 紫色 
的 背景 里 , 扩 增 产物 是 明显 的 桶 红色 茶 带 。 通常, 产物 的 长 度 用 分 子 质量 标准 (imolecular- 
weight standard) 来 估算 。 含 有 已 知 长 度 的 DNA 片段 的 溶液 与 产物 一 起 走 电 泳 ,以 比较 产物 
的 长 度 。 几 高 速 底片 对 泌 胺 拍 绍 ,并 用 来 测量 条 带 的 长 度 位 置 和 强度 。 现 在 有 了 计算 机 辅助 
的 程序 ,可 不 需要 摄影 就 可 以 确定 扩 增 产物 的 分 子 质量 。 

扩 增 产物 也 可 用 杂交 来 检测 ， 在 检测 中 ,产物 被 当成 才 DNA; 用 产物 内 部 的 一 段 序列 的 
互补 塞 核 医 酸 作为 探 针 。 然 后 使 用 前 面 描述 的 杂交 形式 来 检测 产物 的 存在 。 


9.17 有 一 种 方法 叫做 连接 酶 链 反应 ,对 靶 DNA 分 子 进 行 的 酶 促 放 大 。 这 种 方法 
的 原理 和 应 用 是 什么 ? 


连接 酶 链 反应 (ligase chain reaction, LCR) 是 利用 与 模板 荆 相 刍 位 点 互补 的 两 条 寡 核 秆 
酸 之 间 的 连接 反应 的 方法 (图 9- 57。 使 用 两 对 相 邻 的 引 牺 而 不是 PCR 中 的 一 对 引物 来 得 到 
指数 扩 增 。 一 对 引物 (1,2) 与 上 链 互补 , 另 一 对 引物 (3,4) 与 下 链 瑟 补 。 反 应 时 ,在 一 个 初始 的 
变性 步 又 后 ,两 对 引物 与 靶 分 子 上 相应 的 互补 序列 在 特异 性 环境 下 退火 。 由 于 两 上 下 引物 各 
与 另 两 连续 , 热 稳定 连接 酶 能 将 这 两 个 连续 的 引物 共 价 连接 成 长 度 为 呵 引 物 之 和 的 一 个 长 引 
物 。 由 于 同样 的 连接 反应 同时 在 两 条 链 上 反应 ,可 产生 双 链 的 产物 。 许 多 次 的 变性 ,引物 退 
火 , 和 引物 连接 可 最 终 得 到 上 万 万 的 LCR 产物 ,并 可 用 电泳 或 DNA 杂 作 来 检测 。 

LCR 要 求 上 下 两 对 引物 在 全 部 长 度 上 互补 ,特别 是 在 两 引物 衔接 的 地 方 。 如 时 该 条 位 不 
能 满足 ,两 个 引物 就 不 能 连接 起 来 而 且 不 会 生成 产物 . 由 于 放大 过 程 是 依 夭 于 驱 序 列 的 不 断 
增多 ,除非 两 引物 在 靶 分 子 末 端 对 末端 地 退火 ,LCR 产物 就 不 能 被 检测 到 。 因 此 ,1LCR 在 检测 
特定 位 置 的 突变 时 特别 有 用 。 在 这 种 应 用 中 ,一 对 引物 设计 成 与 突变 点 互补 的 碱 基 正好 在 左 
边 引 物 ( 图 95 的 引物 1) 的 3' 端 或 存 右边 引物 (图 3-5 的 引物 2 的 5 端 。 那么 ,野生 型 就 会 
与 某 一 端的 引物 有 一 个 错 配 , 不 会 被 连接 和 放大 。 而 罕 变 型 的 就 能 与 引物 完全 配对 并 被 连接 
和 放大 。 


9.18 RNA 能 作为 靶 序 列 被 酶 促 放 大 鸣 ? 


是 的 ,有 好 几 种 策略 常用 来 放大 RNA 的 项 序 列 ， 其 中 一 种 是 RT - PCR。RT - PCR 包 
括 使 用 反 转 录 酶 将 RNA 拷贝 成 DNA, 该 DNA 再 进行 标准 的 PCR 反应 。 在 这 种 方法 中 ,从 
细胞 或 病毒 中 抽 提 出 来 的 RNA 首先 被 变换 成 cDNA( 互 补 DNA)。 这 一 步 完 成 后 ,加 入 会 有 
PCR 所 需 成 分 的 反应 混合 物 并 进行 反应 。cDNA 靶 序 列 用 Tac 聚合 酶 放大 ,产物 用 前 面 所 描 
述 的 方法 检测 。 现 在 已 有 热 稳定 的 反 转 录 酶 (RTth), 既 可 以 从 RNA 合成 cDNA 叉 可 以 接 善 
在 PCR 的 温度 周期 笨 环 中 扩 增 cDNA 的 片断 。 

还 有 一 个 基于 RNA 的 术 增 体系 ,利用 了 唆 菌 体 RNA 聚合 酶 的 特异 性 和 它们 相应 能 识别 
的 启动 子 。 这 些 基 于 降 菌 体 RNA 紊 合 醇 的 反应 有 一 步 是 从 靶 序 麟 中 转 开 许多 份 RNA 的 拷 
贝 。~- 个 这 样 的 系统 被 称 为 基于 转录 的 放大 系统 (transcriptiomrrbascd amplification system,， 
TAS)。TAS 反应 的 第 一 步 从 样品 中 每 份 核酸 分 子 中 产生 一 份 单 链 DNA 的 拷贝 。 由 于 用 于 
cDNA 反应 的 引物 上 含有 RNA 训 合 酶 的 启动 子 ,产生 的 cDNA 可 被 转录 。 第 二 步 则 将 该 cD- 
NA 作为 模板 转录 成 许多 份 抄 员 的 RNA。 作 为 这 种 方法 放大 信和 数 的 一 个 例子 ,Kwoh 及 其 同 
事 用 TAS 在 感染 细胞 中 检测 人 免疫 缺陷 病毒 1 型 (HIV - 1) 。 仅 使 用 了 内 次 TAS 扩 增 就 得 
到 初始 靶 分 子 数 2.5x10: 悦 的 扩 增 。 
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图 9-5 连接 酶 链 反 应。 连接 酶 链 反 应 使 用 两 僚 引 物 (1 -2.3~ 4 对 革 DNA 的 连续 片 自 退火。 在 该 图 中 
引物 1 和 2 与 一 条 链 上 陛 邻 的 两 位 点 退火 ,引物 3 和 4 与 另 一 条 链 上 毗邻 的 两 位 点 退火 。 一 个 耐 热 连接 
酶 在 相 邻 的 3~ OH 和 5- Rn 基 团 间 形成 磷酸 二 栈 键 ,连接 的 产物 作为 下 一 次 连接 反应 的 模板 ， 如 果 在 
连接 发 生 的 地 方 有 错 配 , 键 就 不 会 形成 而 且 不 会 生成 产物 ， 


9.19 ”PCR 可 否 用 来 产生 突变 ? 

为 了 研究 突变 对 基因 表达 的 影响 , 研究 者 发 展 了 一 个 叫做 定点 诱发 突变 的 技术 (sitedi- 
rected mutageensis) ,在 特定 位 点 引 人 点 突变 。 一 种 最 常用 的 定点 诱发 突 讲 ,利用 了 引物 引导 
的 DNA 放大 来 导 信 突变。 该 突变 可 以 是 碱 基 蔡 代 、 插 人 或 者 缺失 。 为 了 在 靶 基 因 特 定位 点 
如 人 突变 ,一 条 引物 设计 成 与 靶 序 列 该 区 域 互 补 但 看 预期 位 点 作 碱 基 替 换 或 缺失 。 在 引物 中 
的 诱 变 序列 应 该 是 要 么 在 引物 5' 端 要么 在 引物 中 ,但 决 不 能 在 3 端 ， 诱 变 引 物 的 3 区 域 (至 
少 6~10 个 碱 基 ) 必 须 与 靶 DNA 完全 互补 以 使 引物 与 模板 的 退火 完全 而 且 Yad 酶 能 延伸 引 
物 。PCR 反应 先 在 低 特 异性 环境 下 反应 5~10 个 循环 以 使 错 配 得 以 发 生 ,一 旦 少量 的 突变 模 
板 产 生 ,就 可 以 作为 靶 序 列 与 引物 完全 互补 。 扩 增 反 应 的 最 终 产 物 是 大 量 的 含有 所 需 罕 变 的 
扩 增 物 。 这 些 诱 变 过 的 产物 可 被 克隆 到 质粒 或 哈 菌 体 并 导 人 细胞 进一步 分 析 。 
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核酸 序列 分 析 
9.20 如 何 得 到 DNA 分 子 的 编码 序列 ? 


核酸 测序 揭示 了 DNA 分 子 的 遗传 序列 。 有 两 种 方法 ,部 是 产生 不 同 长 度 的 DNA 片段 ， 
条 与 条 之 间 相 差 一 个 碱 基 并 可 从 中 得 出 核酸 顺序 。 这 是 通过 释 人 性 聚 丙烯 酰胺 凝 腕 电泳 米 完 成 
的 。 鉴 于 琼脂 糖 凝 胶 能 分 辨 相差 30~50 个 碱 其 的 DNA 分 子 , 而 聚 隔 烯 酰胺 洗 胶 能 分 辨 相差 
一 个 碱 基 的 DNA 分 子 。 变 件 胶 使 DNA 变性 并 在 电泳 中 一 直 保 持 单 链 。 蛮 性 胶 含 有 尿素 并 
在 较 高 的 温度 下 跑 胺 ,两 个 因素 均 促 进 DNA 分 子 双 链 的 分 离 。 

由 于 DNA 不 能 直接 看 见 , 它 们 通常 以 革 种 形式 进行 奈 记 以 便 电 泳 后 能 观察 到 条 带 。 最 
常用 的 标记 方法 是 用 放射 性 同位 素 , 如 *P.*P,*S。 电 福 后 ,可 以 通过 在 有 暗室 里 将 光 底 片 放 
在 于 腕 过 的 北 胶 上 儿 个 小 时 而 观察 到 PNA 的 条 带 。 在 这 段 时 间 里 ,每 条 带 的 DNA 分 子 里 的 
同位 素 杰 放 出 的 基 射 粒子 使 底片 曝光 ,显影 后 ,每 和 杀 DNA 带 在 与 瞩 胶 相应 的 底片 位 置 上 可 春 
见 黑 色 的 条 带 。 这 张 “ 图 ”。 叫 做 放射 自 显影 (autoradiograph ) ,是 DNA 条 带 在 凝 胶 上 位 置 的 
一 个 映像， 


9.21 有 两 种 DNA 测序 的 方法 ,Maxam-Gilert 法 和 Sanger 终止 法 。Maxam-Gilert 
法 的 原理 是 什么 9 


Allan Maxarm 和 Walter (rilbert 在 1977 告发 展 了 一 种 测序 方法 ,基于 DNA 在 特定 位 点 
的 化 学 裂解 而 非 酶 解 。 该 技术 的 第 一 步 是 在 待 测序 的 DNA 分 子 上 标记 放射 性 同位 素 如 ?了 
或 “3 然后 分 离 戏 链 。 一 旦 许多 份 拷贝 的 模板 DNA 标记 上 后 ,将 其 均 分 成 4 份 。 每 份 标记 的 
DNA 进行 不 同 的 化 学 修饰 。 一 份 修饰 DNA 中 所 有 的 鸟 味 吟 , 另 一 份 修饰 刍 叮 叭 和 腺 味 叭 ， 
再 史 一 份 修饰 所 有 的 胞 喀 院 ,最 后 一 份 修饰 所 有 的 胞 咏 喧 和 胸腺 哮 啶 。 通 过 控制 每 管 的 化 学 
反应 ,使 只 有 少量 的 PNA 受到 处 理 。 修 饰 后 ,加 人 能 在 每 个 修饰 碱 基 处 断裂 DNA 分 子 的 试 
剂 进行 反应 。 例 如 ,在 所 有 胞 团 啶 (C) 被 修饰 过 的 那 一 份 中 ,用 型 解 剂 处 理 后 ,每 -- 个 *P 标记 
的 DNA 片段 在 末端 都会 有 一 个 碱 基 对 应 为 在 断裂 的 C' 之 前 的 那个 碱 基 。 如 下 ， 











$2p - ATOOAC*TIA 一 了 一 全 -一 ?PP -六 [GA 一 了 


每 管 反应 液 分 别 上 样 到 变性 聚 丙烯 酰胺 凝 胶 的 上 样 孔 早 进 行 电 沭 。 电 泳 将 每 个 DNA 片 
段 按 长 度 分 开 , 从 太 到 小 ,以 一 个 碱 基 递 碱 。 大 的 片段 是 在 靠近 5 端 被 切断 的 ,小 的 片段 则 是 
在 靠近 3 端 。 现 在 已 经 很 少 使 用 这 种 方法 了 ,Sanger 终止 法 将 其 取而代之 。 


9.22 Sanger 终止 法 是 怎样 进行 DNA 测序 的 ?9 


DNA 的 酶 促 合 成 源 于 不 断 加 入 的 核 甘酸 上 的 5 三 酸 基 团 与 增长 链 上 的 3'OH 基 团 间 的 
磷酸 二 酯 键 的 形成 。 这 个 过 程 一 直 进 行 到 DNA 的 全 长 合成 完毕 ,， 双 脱 氧 核糖 核 苷 酸 
(dideoxynucleotide) 没 有 3OH, 相 许 位 置 被 3 H 所 取代 。 在 存在 双 脱 氧 核糖 核 车 酸 时 ,DNA 
合成 会 由 了 二 磷酸 键 无 法 形成 而 停止 。 链 增长 在 该 点 结束 ,在 3 端的 最 后 一 个 碱 基 就 是 该 双 
脱氧 终止 子 。Sanger 测序 法 的 这 种 修饰 叫做 双 脱 氧 终 止 法 测序 (dideoxy termination sequen- 
cing), 

在 Sanger 测序 法 中 (图 9- 6}, 模板 DNA 被 变性 以 便 与 放射 性 标记 的 引物 杂交 。DNA 
素 合 隋 需 要 有 引物 来 起 始 DNA 的 合成 。 因 此 ,通过 选择 合适 的 引物 ,可 以 决定 从 何 处 开始 进 
行 DNA 测序 。 由 于 DNA 每 一 链 由 放射 性 标记 引物 趣 始 ,由 引物 延伸 而 生成 的 DNA 子 代 分 
子 也 是 放射 性 标记 的 。 

在 引物 条 交 后 ,样品 平均 分 配 到 四 个 离心 管 里 ,每 管 除 依 次 含有 四 个 双 脱 氧 核 昔 酸 终止 子 
(ddATP,ddCTP,ddGTP,ddTTP} 中 的 -- 个 外 ,还 含有 DNA 合成 所 需 其 他 试剂 外 。 这 些 包 
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图 9-6 SangerDNA 测序 法 。 通 过 Sanger 双 脱 领 终止 子 方法 ,四 个 不 同 反 应 混合 物 被 用 于 DNA 片段 测 
序 。 每 个 反应 混合 物 具 有 要 被 测序 的 模板 DNA 分 子 , 放 射 忻 标记 引物 .所 有 四 个 脱 气 核 苷 酸 ,DNA 聚合 
酶 和 一 个 不 同 的 双 脱 氧 纺 下 子 (ddA ,ddC ,ddG 或 ddaT)。 当 这 些 终止 子 中 的 一 个 结 人 台 到 新 合成 的 DNA 链 
上 , 那 条 链 的 进一步 台 成 将 停止 ;结果 就 是 反应 混合 物 中 所 有 不 同 长 度 的 链 者 以 间 样 的 磊 基 结束 ， 放 射 性 
产物 通过 电 访 分 离 并 通过 放射 自 显影 观察 。 从 胶 底 部 (最 短 的 片段 终止 于 离 5 末端 最 近 的 地 方 ) 向 上 读 得 
到 和 模板 链 互 补 的 碱 基 顺 序 , 即 图 上 所 示 :;3-TACGATACGAGG-5 。 


括 反 应 缓冲 液 .DNA 聚合 酶 ,dATP、dCTP、dGTP 和 dTTP。 反 应 混合 物 中 的 双 脱 气 核 彰 酸 
浓度 是 恰当 的 测序 反应 的 关键 。 例 如 , 管 里 合 ddATP, 其 与 dATP 的 深度 比 为 1: 50, 这 样 ， 
合成 反应 不 会 在 需要 A 时 都 被 终止 掉 , 而 是 大 约 在 每 50 个 各 时 有 一 个 是 双 艇 氧 终止 的 核 背 
酸 。 这 使 得 通过 DNA 聚合 酶 进行 的 引物 延伸 能 进行 下 去 直到 一 个 ddNTP 合成 到 增长 的 链 
上 。 在 测序 反应 持续 了 几 分 钟 (通常 是 5 分 钟 ) 后 ,含有 ddATP 的 离心 管 中 将 含有 大 量 的 不 
同 长 度 的 新 合成 的 DNA, 其 末端 都 屁 入 。 同 样 ,全 有 ddCTP.ddGTP 和 ddTTP 的 离心 管 中 也 
分 别 含有 末端 是 C.G 和 荆 的 不 同 长 度 的 DNA 分 子 ， 

每 管 的 一 少 部 分 上 样 到 聚 丙烯 醉 胺 凝 胺 上 电泳 2 一 6 个 小 时 来 分 开 不 同 大 小 的 DNA。 合 
成 反应 得 到 的 DNA 通过 电泳 按 顺 序 排列 ,分 子 质 量 最 小 的 (靠近 引物 ,在 5 端 ) 走 在 凝 胺 的 下 
面 ;分 子 质 量 大 的 在 凝 胶 顶 部 靠近 上 样 筷 。 电泳 完 后 ,进行 放射 自 显 影 然 后 条 带 图 谱 同 Max- 
am-Gilbert 法 一 样 读 取 和 解释 。 
9.23 可 以 对 已 经 灭绝 的 生物 组 织 中 的 DNA 测序 吗 ? 

通过 优化 DNA 抽 提 步骤 .PCR 和 测序 方法 ,有 可 能 从 已 灭绝 的 动 植物 里 得 到 小 的 DNA 
片段 并 确定 这 些 片 段 的 序列 。DNA 分 子 可 以 在 皮革 ,骨头 、 琥 惠 中 以 缩水 状态 保存 上 百 万 年 。 
从 斑 放 ( 一 百年 前 灭绝 的 似 竹 马 动物 ) 中 的 DNA 最 先 表 明 DNA 可 以 在 很 长 的 时 间 保 存 。 科 
学 家 已 能 从 5000 年 前 的 古代 人 和 1.2 亿 ~1, 35 亿 年 前 的 政 珀 中 的 昆虫 中 提取 DNA, 虽 然 这 
些 DNA 片段 只 有 100 一 1000 个 贼 基 长 。 








”196 * 


分 子 和 细胞 牛 物 学 











9.24 在 如 此 长 的 时 间 里 ,是 什么 因素 阻止 了 DNA 的 完全 降解 9 





还 不 是 很 清楚 为 什么 DNA 能 保存 上 下 万 年 。 然 而 ,已 知 大 多 数 的 DNA 损害 是 由 于 氧化 


作用 导致 DNA 链 的 缺口 和 核 苷 酸 结构 的 变化 。 这 种 氧化 降解 过 程 主要 在 含水 的 环境 中 发 


生 


。 处 于 脱水 状态 的 DNA 例如 与 骨骼 中 送 基 础 灰 右 结合 或 保存 在 琥 旬 中 将 免 于 氧化 降解 ， 


因此 ,也 就 保存 得 更 入。 


复习 题 


选择 题 除非 特别 指明 ,选择 一 个 最 合适 的 答案 。 


1. 


10. 


了 


14. 


15. 


， 当 检测 基因 组 DNA 的 限制 酶 切 消化 基因 片段 的 存在 和 位 置 时 ,下 列 ( ) 杂 交 分 析 方 式 是 


DNA 杂交 是 用 于 检测 样品 中 特殊 DNA 序列 的 常规 技术 。 此 技术 基于 DNA 的 以 下 特点 
除了 ( )。 《〈a) 双 链 〈b) 变 性 -复活 特性 〈c) 碱 基 配 对 特性 (由 大 淘 和 小 沟 (e) 序 
到 的 特异 性 


. 下 列 ( ) 不 是 DNA 灯 交 分 析 的 成 分 。 (0 有 靶 DNA (b) 探 针 (cyDNA 连接 酶 《dd) 标 


记分 子 《e) 硝 化 纤维 素 膜 





。 探 针 所 必需 揭 两 个 特点 (4 )。 (asa) 与 靶 DNA 的 末 补 件 《〈b) 靶 分 子 长 度 《ec) 深 针 长 度 





(标记 基 财 的 存 福 ”{e}) 分 析 方 式 


. 下 列 ( ) 能 确定 DNA 杂交 分 析 的 忠实 性 和 特异 性 。 a) 反应 的 严格 度 。(b) 分 析 的 方式 


(聚合 这 (由) 标记 分 子 的 类 型 ”ie) 固 体 支 持 物 的 类 型 


.杂交 反应 的 严格 度 和 下 列 ( ) 无关 。 (a)NaCl 浓 度 《〈b) 标 记分 子 的 类 型 《ec) 杂 交 温 


度 《〈d) 反 应 的 pH 值 《e) 探 针 的 核酸 序列 


: DNA 杂交 分 析 中 标记 分 子 的 主要 作用 是 ( )。 (a) 促进 杂交 反应 的 严格 度 《b) 使 芭 


DNA 结合 到 国体 支持 物 上 《〈c) 帮 助 碱 基 配 对 《〈d) 增 加 探 针 的 退火 效率 (e) 有 助 于 探 
针 - 革 杂交 的 检测 


下列 (< ) 不 是 用 于 DNA 杂交 分 析 的 标记 分 子 类 型 。 (aj 化 学 发 光 (b) 酶 底 物 (ce) 演 


乙 锭 (由) 酶 (Ce) 放射性 同位 素 


， 当 检测 水 溶液 的 临床 样品 (如 脑 峭 髓 沪 ) 的 病原 体 DNA 是 否 存 在 时 ,下 列 (” ) 杂 交 分 析 方 


式 是 最 好 的 。 (a}Southern 杂交 (bb} 原 位 执 交 。 (c} 液 相 杂 交 (中 点 杂交 (e) West- 
ern 杂交 





最 好 的 。 (a)Southern 杂 变 。”(b) 原 位 杂交 (0c) 裕 相 杂交 (中) 点 杂交 。(e} Western 杂 
交 . 

当 检 测 细胞 内 病原 体 DNA 的 存在 和 位 置 时 ,下 列 ( ”) 杂 交 分 析 方 式 是 最 好 的 。 
{a)Southern 杂 交 (bb) 原 位 杂交 (ec) 溶液 内 杂交 (由 点 杂交 。(e)Western 杂交 

下 环 方 法 中 ( ”) 对 于 DNA 特殊 基因 片段 的 酶 扩 增 是 最 有 用 的 。 (a}DNA 杂交 (b} 核 
酸 测 序 《〈c) 聚 合 酶 链 反应 (d)DNA 连接 (e) 反 转录 


， 聚合 酶 链 反 上 应 通过 耐 热 DNA 聚合 酶 进行 的 DNA 复制 周期 的 不 断 重复 。 这 些 步 又 荐 


DNA 复制 .引物 退火 和 模板 变性 。 获 得 理想 结果 的 步 又 顺序 是 ( )。 (a) 复 制 .退火 、 
变性 (b) 复 制 .变性 ,退火 《ce) 退火 、 变 性 ,复制 。”(d) 退火 ,复制 ,变性 (e) 变 性, 退 
火 、 复 制 


。 下列,( ) 因 于 不 影响 聚合 酶 链 反 应 的 忠实 性 。 (a) MgCl。 (b) 退 火 温度 (ce) 反应 


pH 值 《d) 牛 血清 白 蛋 白 (e)Tag 聚合 酶 

连接 酷 链 反应 是 另 一 个 获得 靶 基 因 酶 扩 增 的 方法 。 此 技术 最 适 于 检测 ( )。 (a) 等 位 
基因 (bb) 病原体 《ec) 扩 增产 物 (d)RNA ”(e) 病 毒 

RT PCR 技术 最 适 于 检测 ( >。 (a) 等 位 茜 因 (b) 病 原 体 〈c) 扩 增产 物 (dRNA 
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《e) 细 湖 


。 定 点 诱发 突变 可 通过 下 列 ( 过程 获 得 。， (POR (byLCR {RT-PCR (DRAS 


(eITAS 


， 核 酸 测序 通常 由 下 列 (。 ) 技 术 决 定 。 a) 琼脂 糖 凝 胺 电泳 ”‘b) 和 毛细 管 电泳 ”ic) 淀 粉 


髋 电泳 “中 讼 性 聚 丙烯 醋 胺 胺 电泳 ”、(e; 非 变性 聚 丙烯 酰胺 胺 电 福 


。 测 译 胶 电泳 的 分 辩 水 平 是 ( )。 (al10 个 碱 基 《b)1 个 碱 基 Cc) 106 个 碱 基 (d)5 


个 磊 基 《ee)25 个 奔 基 


，Maxam-Gilbert 核酸 测序 方法 的 基础 是 ( )。 (a)PCR (b)DNA 的 化 学 修饰 ”(c) 双 


脱氧 核 苷 酸 〈d)RT-PCR (eyLCR 


、Sanger 核酸 测序 法 的 基础 是 ( )。 (aPCR (ODNA 的 化 学 修饰 {ce}) 双 脱氧 核糖 核 


霸 酸 (DRT-PCR (e)LCR 


是 非 题 正确 的 管 案 写 "IT", 铺 误 的 答案 写 "F”。 


的 于 


,为 了 检测 靶 DNA 分 子 ,DNA 杂交 技术 依赖 于 碱 基 互补 性 ， 

. 严格 度 是 定义 -个 DNA 分 子 和 另 一 个 同 源 性 水 平 的 术语 。 

.在 DNA 杂交 分 析 中 , 靶 分 子 大 小 必须 至 少 是 探 针 的 两 倍 。 

.用 于 DNA 杂交 分 析 的 探 针 必须 含 一 个 标记 基 夯 。 

.标记 基 团 是 必需 的 ,因为 它们 促进 探 针对 歧 DNA 的 亲 合 性 ， 

， 容 核 开 探 计 经 常用 于 需要 涂 度 特 媒 性 的 染 交 分 析 , 尽 管 通常 需要 过 夜 杂 交 。 
，Gutiz 时 间 定 义 了 PCR 分 析 中 优化 产物 所 需 的 周期 数 。 

。 通 过 削弱 DNA 分 子 中 两 个 相对 的 骨架 之 间 内 在 的 排斥 力 , 离 盐 六 度 减 少 了 杂交 反应 的 严 








格 度 。 


.和 后 物 素 标记 基 团 也 被 认为 是 亲 合 性 标记 基 团 。 

,. 靶 DNA 结合 到 疝 体 支持 物 上 的 杂交 反应 速度 要 比 在 溶液 中 快 。 

.DNA 杂交 分 析 常 用 的 国体 支持 物 有 尼龙 和 确 化 纤维 索 膜 以 及 塑 料 微 孔 板 。 
. Southern 杂交 依赖 于 DNA 从 琼脂 糖 州 胶 到 膜 的 毛细 管 转移 。 


合 钴 链 反 应 需要 DNA 取 合 酶 来 肩 动 从 引物 开始 的 DNA 合成 。 


. 引物 对 于 DNA 杂交 分 桥 很 重要 ,因为 它们 决定 了 所 得 扩 增 片段 的 长 度 。 

，PCR 分 析 需 要 单个 引物 。 

，PCR 分 析 中 的 退火 步骤 是 区 交 所 必需 的 。 

. 在 PCR 分 析 中 ,不 管 混 合 物 试剂 的 浓度 如 何 , 周 期 数 越 多 DNA 的 产量 越 多 。 

.不 耐 热 的 聚合 酶 也 可 用 于 自动 PCR。 

.MgCl; 和 退火 温度 影响 PCR 的 忠实 性 和 特异 性 。 

.对 于 成 功 PCR 的 反应 ,引物 和 dNTP 应 大 其 过 量 。 

. 扩 增 产物 通过 电泳 或 DNA 杂交 分 析 检 测 。 

.连接 酶 链 反 应 依靠 一 个 区 域 侧面 的 一 对 引物 去 扩 增 ， 

。RT-PCR 利用 反 转 订 酶 特性 从 RNA 模板 合成 DNA。 

。 放 射 自 显影 是 所 得 DNA 测序 反应 的 图 谱 并 用 来 推断 DNA 分 子 的 核 苷 酸 顺 序 。 
， 双 脱氧 终止 子 是 在 脱氧 核糖 分 子 中 缺乏 2 羟基 的 核 苷 酸 ,因此 而 不 能 和 新 来 核 苷 酸 的 5 


僻 酸 基 形 成 磷酸 二 涛 健 。 


匹配 题 将 A 栏 中 每 一 个 项 目 与 BB 栏 中 的 一 个 项 目 相配 对 ,使 其 具有 最 密切 联系 。B 栏 中 的 
每 个 项 目 只 能 用 一 次 。 


1. 


A 栏 B 栏 
放射 性 同位 素 A， 杂 交 到 靶 DNA 
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分 子 和 细胞 牛 物 学 





2. 标记 分 子 B. 琼脂 粮 凝 胶 电 泳 
3. Maxam-Gilbert 方法 C，Sanger 方法 
4. 双 脱 氧 终止 子 D, 探 村 
$5。 变性 胶 E. 72°C 
656。 严格 度 F. 放射 自 显影 
?7. 生物 素 G， 启动 DNA 合成 
8， 点 杂交 H. 检测 点 突变 
9。，Southern 杂交 1 非 放 射 性 标记 
10， 原 位 杂交 J. 耐 热 酶 
11. 引物 KK. DNA 测序 电泳 
12、 退 火 步骤 L, RI-PCR 
13，Tag 聚合 本 M,， 碱 基 的 化 学 修饰 
14， 延 伸 瞩 又 AN 扩 增 产物 
15， 变性 步骤 O, 温度 和 pH 值 
16. 连接 酶 链 反 应 P, 组 织 片段 
17、 反 转录 酶 Q, 固 相 
18，PCR 产物 R. 不 耐 热 的 DNA 梁 合 酶 
19，Klenow 片段 S 94 人 CC 
20. 仅 允许 100% 厂 基 配 对 T. 低 严格 度 

U. 高 严格 度 

V， 定 点 诱发 突变 


术语 ”除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


。 不 同 来 源 的 两 个 单 链 DNA 分 子 形成 一 全 稳定 的 双 链 分 子 的 过 程 。 
。 用 于 检测 想 要 靶 DNA 的 存在 的 已 知 顺序 或 起 源 的 单 链 核酸 分 子 。 
。 振 着 到 探 针 上 的 化 学 或 放射 性 的 基 团 。 
。 描述 杂交 反应 中 维持 双 链 核酸 分 子 可 人 允许 的 碱 基 配 对 错误 数量 的 词语 。 
。 当 催 化 反应 将 底 物 转变 成 产物 时 ,用 于 检测 标记 分 子 的 基 团 。 
、DNA 杂交 可 以 进行 的 两 个 方式 。( 两 个 词 ) 
， DNA 片段 从 琼脂 糖 餐 胶 转移 到 膜 上 并 在 那里 进行 杂交 的 杂交 分 析 类 型 。( 两 个 词 ) 
。 技 DNA 直接 置 于 膜 上 的 杂交 分 析 关 型。( 一 至 二 个 词 ) 
PCR 通过 重复 三 个 温度 月 育 步 又 许多 次 而 进行 。 第 一 个 步骤 的 名 称 。 
.PCR 的 第 二 个 步骤 。 
.PCR 的 第 三 个 步 又 。 
. PCR 产物 的 另 一 个 名 称 。 
. 用 于 自动 LCR 分 析 的 耐 热 酶 。 
. 用 PCR 引起 DNA 分 子 中 的 点 突变 。( 两 至 三 个 词 ) 
， 用 于 DNA 测序 产物 电泳 的 胶 。 
.使 用 碱 基 收 饰 和 分 裂 战 略 进行 DNA 测序 的 方法 。( 两 个 词 ) 
， 用 于 Sanger 测序 方法 的 核 昔 屋 .两 至 三 个 词 ) 


管 案 


有 


和 
中 


选择 题 
lL.d 2c 3.a 和 md 4.2a Sb 6e Tc Bd 9a 10,.b le 12 ee 13.d 
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14. a lsd 16a 17.d 18.b 19.b 20.* 
是 非 题 


1.T27T3T 和 7T SF 因为 它们 可 检测 条 交 体 所 以 必需 ) 6. F( 短 杂交 时 间 ) 
7. (决定 杂记 时 间 ) 8. T 包工 10. FC 杂交 反 应 在 洲 液 中 更 快 ) 11.T 12.T 13. 工 
14. F( 杂 交 分 析 不 涉及 引物 ) 15. F( 需 要 两 个 引物 ) 16. 了 17. 下 (试剂 落 度 在 PCR 中 限 
速 ) 18. F( 在 每 个 周期 中 怖 加 育 合 紫 限 制 了 自动 ) 19, T 20. T 21, T 22, F( 依 束 于 
两 对 引物 ) 23, 工 24. T 233.F( 它 们 缺 往 3 羟基) 


匹配 题 

LFZ2ZD M+ACSKG6GOTNTISQ LB IP 1G 12.A 13.] 
14.E 15.8 16 H 17,1 18.N 19.R 20,.U 

术语 


1, 杂 灾 2, 探 针 3. 标记 4 严格 度 5. 酶 6. 溶 流 ( 液 相 ) ” 7、Southern 杂交 8. 点 
厅 交 9 变性 10. 退火 (杂交 ) 11. 延伸 ”12. 扩 增 产物 ”13. 连接 杉 ”14. 定点 诱发 突 
变 15. 案 丙 烯 崭 胺 16，Maxam-Gilbert 17， 双 脱氧 核糖 核 芽 终 上 上 子 





尽 竺 真 核 纳 胞 及 其 病毒 进行 着 许多 与 已 广泛 研究 的 纳 备 和 喉 凋 体 相 同 的 过 程 , 但 在 纳 闻 
上 却 是 不 同 的 ,区 其 是 那些 在 特殊 绑 胞 器 中 进行 的 。 一 些 重要 的 过 程 几 乎 仅 发 生 人 在 息 核 细胞 
极其 病毒 中 ,这 其 中 包括 RNA 加 工 ( 外 显 子 拼接 ) 和 蛋白质 修 饰 ( 蛋 犁 酶 前 切 、 糖 共 化 作用 . 故 
酸化 作用 )。 第 4 章 讨 论 了 转录 调节 和 RNA 加 工 ,第 5 章 讨论 了 翻译 过 程 。 在 本 章 将 首次 考 
虑 和 蛋白质 修 饰 及 将 蛋 襄 质 运 输 到 不 同 部 位 和 细胞 器 。 然 后 举 几 个 导致 组 胞 转化 和 痛 性 状态 的 
病毒 成 熟 和 病毒 与 细胞 间 相 互 作用 的 例 了 。 


真 核 细 胞 
10.1 真 核 生物 一 般 会 修饰 新 形成 的 (新 生 的 ) 蛋 白质 。 这 些 修 饰 发 生 在 哪儿 ? 


许多 蛋白 质变 化 发 生 在 内 质 网 (ER)7 腔 和 高 尔 基 膜 (高 尔 基 体 ) 内 。 为 了 进 人 这 些 细胞 磊 ， 
新 生 的 蛋白质 必 须 在 其 氨基 端 上 共有 一 个 信号 序列 (signal sequence) {前 导 序 列 )( 图 10- 1a)。 
傅 号 序列 长 度 汶 16 一 32 个 氨基 酸 , 生 能 被 策 呈 识别 堪 粒 Csignal recognition partical,SRP) 识 
别 。SRP 是 六 个 蛋白 质 和 一 个 长 度 为 300 个 核 扩 酸 的 RNA 分 子 (srpPRNA) 的 混合 物 。SRP 
使 新 生 肘 结合 到 核糖 体 上 ,并 使 它们 附 善 到 内 网 表面 的 SRP 受 体 (SRP 停靠 重 日 ) 上 。 随 着 新 
生 多 肘 合 成 的 继续 ,信号 序列 从 SRP 上 分 离 下 来 ,搬入 膜 内 并 与 膜 上 的 信号 序列 受 体 (signal 
sequence receptor:SSR) 党 白质 发 后 联系。 售 导 序列 也 可 和 和 和 信号 序列 肽 酶 (signal sequcnce 
peprtidase) 发 牛 联系 ,使 其 从 信号 腑 上 切割 下 来 。 在 有 些 情况 下 ,蛋品 大 成 为 膜 的 一 部 分 ,这 时 
信和 睦 序 列 可 以 不 被 切割 , 它 可 以 起 重 白 钳 的 作用 。 


10.2 ”成 为 质 膜 的 一 部 分 或 从 细胞 中 运输 出 来 的 多 数 蛋 白质 都 是 加 了 糖 的 。 这 
个 过 程 是 在 哪儿 和 怎样 完成 的 ? 


糖 基 化 作用 (glycosylation) 是 将 糖 加 到 蛋白 质 .于 的 过 程 ,此 过 程 在 内 质 网 及 开 始 。 扰 链 
多 糖 在 一 种 叫做 多 车 醇 Cdolichob 的 ER 膜 脂 上 聚合 。 酶 催化 多 糖 从 多 茧 醉 转 移 到 新 生 重 中 
质 的 特殊 天 冬 栈 胺 |。 这 些 多 糖 链 被 称 为 N - 联 糖 (N-linked carbohydrate), 昆 因为 它们 能 够 
连接 到 天 冬 酰 肢 的 游离 气 基 (NH: 一) 上 (图 10 - lb)。 在 高 尔 基 膜 , N - 联 糖 进一步 被 修饰 。 
N -乙酰 - 葡 糖 胺 .果糖 .甘露 糖 、 半 乳业 和 唾液 酸 组 成 了 N - 腾 类 类.。 

另 … 组 糖 称 为 O- 联 糖 (O-linked carbohydrate) ,它们 被 加 到 丝氨酸 . 苏 氨 酸 . 有 时 羟 睛 氨 
酸 和 凑 赖 氮 酸 的 一 OH 基 上 。 口 - 联 糖 是 通过 在 ER 腔 或 高 尔 基体 内 -个 接 一 个 加 入 糖 身 合 
成 的 。 口 - 联 糖 内 常 遇 见 的 糖 类 有 AN -乙酰 - 半 乳 糖 胺 , 半 和 乳糖 睡 液 酸 和 兰若 糖 。 
10.3 ”线粒体 和 叶绿体 内 的 蛋白 质 多 数 是 由 核 的 基因 编码 的 。 那 么 这 些 蛋 白质 

是 如 何 找到 正确 的 细胞 器 , 成 为 细胞 器 的 一 部 分 并 留 在 纳 胞 器 内 的 ? 


所 于 脂 双 分 子 层 的 一 居 或 两 层 的 重 白 质 称 为 整合 跑 重 白 (integral membrane Protein) 。 
这 些 重 鼎 质 具 有 一 个 或 更 党 叫做 疏水 区 Chydrophobic domain? 的 琉 水 序列 。 当 曙 鼎 质 “ 洲 解 ” 
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图 10- 1 蛋白 质 进入 ER 腔 的 机 制 。{(a)~(b) 信 号 识别 颗粒 (SRP) 结 合 到 核糖 体 和 位 于 新 形成 蛋白 质 
氨基 末端 的 信号 序列 。 信 和 号 序列 长 度 为 16~32 个 气 基 酸 。 如 果 蛋 白质 要 穿 人 内 质 网 用 内 则 必须 有 信号 
序列 。(b~…(e)SRP 结合 到 腊 的 信和 号 识别 条 粒 受 体 tSRPR) 上 。(e) 一 {qd) 信 和 号 序列 结合 到 信号 序列 受 体 
上 .以 使 它 能 够 穿 过 膜 。SRP 从 核糖 体 上 释放 并 可 再 利用 。(d) ~~ie} 在 腹腔 一 侧 的 信和 号 序列 肤 酶 将 信号 
序列 从 新 形成 的 蛋白 质 上 切割 下 来 。(e)~( 人 DD) 看 白质 继续 延伸 并 穿 过 膜 . 通常 它 都 在 酶 的 作用 下 被 糖 基 


化 。( 人 ?一 (g) 如 果 没 有 蕉 水 区 ( 比 止 转移 区 ) ,蛋白 质 将 完全 穿 过 腊 进 入 内 质 网 腑 内 。 
到 膜 的 脂 双 分 子 层 时 , 朴 水 区 域 将 蛋白 质 结合 到 膜 上 。 








内 质 网 上 合成 的 蛋白 质 能 够 进入 ER 内 是 因为 前 导 区 溶 人 膜 内 或 穿 人 其 种 形式 的 孔 内 。 
当 新 的 蛋白 质 被 合成 时 , 它 会 沿 着 它 的 方向 穿 过 膜 ,弯曲 进 入 ER 腔 。 如 果 形 成 的 蛋白 质 沿 者 
长 度 方 向 有 朴 水 区 域 ,这 些 仍 将 深 人 谭 内 , 肯 白 质 将 弯曲 进 人 细胞 质 直 到 它 再 次 穿 过 膜 。 有 6 
个 独立 的 政 水 区 的 蛋白 质 可 以 弯曲 穿 过 膜 6 次 。 因 为 疏水 区 不 能 穿 过 膜 ,它们 也 被 称 为 终止 


转移 区 域 Cstop transfer domain) 。 


在 单 膜 系 统 (ER, 高 尔 基 膜 ,过 氧化 物 酶 体 腊 , 核 膜 或 质 膜 ) 内 保留 完整 措 蛋 白 的 氨基 酸 序 : 


别 才 刚刚 被 整 其 。 据 了 解 ,一 个 被 称 为 保持 序列 (retention sequence) 的 特殊 氨基 酸 序列 指导 
和 蛋白质 到 合适 的 膜 并 维持 在 那里 。 保 持 序列 内 一 个 氨基 酸 的 更 换 都 有 可 能 引起 相关 蛋白质 到 


在 蛋白 质 羧基 端的 ER 保持 序列 维持 已 进入 ER 的 蛋白 质 附 着 到 ER 膜 - 


上 。EFER 保持 序 





列 由 + 个 氨基 酸 组 成 :Lys-Asp-Glu-Iecu (KDEL 序列 )。( 为 了 简化 氨基 酸 序列 ,用 单个 字 终 
表示 每 个 氮 基 酸 , 见 表 5. 1.) 在 某 些 蛋 白质 中 , 精 氨 酸 或 组 氨 酸 可 以 代替 赖 氨 酸 (RDEL 或 
HDEL 序列 ) , 谷 氨 酸 可 以 代替 天 冬 氨 酸 (KEEL 序列 )。 除 去 ER 保持 序列 甚至 只 改变 一 个 氨 
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基 酸 都 可 以 引起 蛋白 质 被 运 出 细胞 相反 ,给 蛋白 质 增加 ER 内 没有 的 ER 保持 序列 可 引起 
蛋白 质 成 为 ER 的 ~… 部 分 。ER 和 保持 序列 通过 结合 到 一 个 完整 的 膜 香 白 即 保持 序列 受 体 (re- 
tention sequence receptor) 上 使 蛋白 质 维 持 在 ER 内 ， 人 和 保持 序列 受 体 使 ER 溪 户 质 存 ER 和 顺 
面 高 尔 基 膜 之 间 纤 环 。 顺 面 高 尔 基 膜 (Golgi membrane) 和 内 质 网 足 离 得 最 近 的 。 

指导 特殊 蛋白 质 到 溶 酶 体 的 信号 由 N - 眉 精 ea 磷酸 化 甘露 糖 是 被 
位 于 反面 高 尔 基 膜 上 的 一 种 吗 做 十 露 糖 -6 -磷酸 的 并 和 导 目 识别 的 。 反 面 高 尔 基 膜 是 高 尔 基体 
最 外 面 的 膜 。 磷 酸 受 体 结 合 爸 酸 化 的 和 蛋白质 并 将 盘 白 后 省 天 本 人 深 且 休 的 啤 作 PH 值 引 
起 蛋 卢 质 从 磷酸 受 体 上 释放 ， 然 后 .磷酸 受 体 又 可 癌 到 反面 高 尔 基 膜 进行 再 利用 。 


10.4 蛋白质 是 如 何 区 分 细胞 器 例如 线粒体 中 不 同 区 室 的 ? 


煞 数 到 线粒体 和 叶绿体 的 岳 白 质 是 在 细胞 质 中 的 游离 805 核糖 体 上 合成 的 。 这 些 蛋 白质 
在 氨基 端 有 两 个 信和 导 序 列 , 其 中 一 个 结合 到 线粒体 或 叶绿体 外 膜 的 信号 序列 受 休 全 白 上 。 湿 
白质 通过 运输 通道 蛋白 提供 的 “ 孔 " 穿 过 外 膜 和 内 膜 , 其 运动 需要 同样 的 信号 序列 。 为 了 能 穿 
过 外 膜 和 内 膜 , 靶 蛋 白质 必须 通过 分 子 唇 基 或 展开 的 蛋白 质 进行 伸展 ,并 需要 消耗 ATP 以 提 
供 能 量 ， 和 蛋白 质 运 送 到 基质 (线粒体 内 ) 需 要 自 内 膜 的 电压 , 而 绰 白 质 运 送 到 叶 续 体 基质 需要 
ATP 水 解 。 一 旦 进 人 基质 ,第 一 信号 序列 被 信和 号 序列 肽 酶 除去 。 

基质 中 和 蛋白质 运动 到 其 他 区 室 需 要 第 二 信号 序列 。 第 二 信使 可 以 促使 蛋白 质 插入 到 膜 
1。 朴 水 序列 将 蛋白 质 固定 在 模 上 。 然 而 对 于 线粒体 ,第 二 信号 序列 促使 蛋白 质 穿 过 内 膜 进 
人 膜 间 区 (在 内 膜 和 外 膜 之 问 )。 另 一 个 信号 序列 肽 酶 切除 第 二 信号 序列 ,使 蛋白 质 被 释放 并 
留 在 膜 间 间隙 ， 蛋 白质 以 基本 上 相同 的 方式 进入 叶绿体 内 赛 体 。 第 二 全 号 序列 引导 蛋白质 从 
基质 进 人 内 赛 体 中 。 







































































感染 真 核 生物 的 病毒 
10.5 病毒 是 活 的 生物 吗 ? 


所 有 病毒 (病毒 体 ?都 是 只 能 在 细胞 中 繁殖 的 非 细胞 的 传染 性 介质 。 病 毒 之 所 以 被 说 成 
“生物 ”是 因为 有 些 病 毒 极为 复杂 且 高 度 有 序 , 基 至 最 简单 的 病毒 的 遗传 物质 也 有 成 干 上 万 个 
碱 基 并 被 一 层 保 护 性 外 过 覆盖 。 然 而 ,它们 和 细胞 生物 活 的 信义 不 一 样 。 例 如 ,病毒 体 穿 过 窗 
闭 的 膜 时 不 产生 或 消除 电压 以 集中 营养 物 、 分 配 离 子 或 产生 可 利用 的 化 学 能 如 ATP。 另 外 ， 
病毒 并 不 指导 许多 必需 的 基本 成 分 (如 氨基 酸 、 糖 . 核 苷 酸 和 脂 ) 的 简单 前 体 产 生 它们 的 遗传 信 
息 、. 外 壳 ( 衣 壳 ) 或 膜 的 合成 过 程 。 但 是 ,所 有 这 些 活 动 都 可 在 细胞 生物 中 发 生 。 


病毒 结构 
10.6 病毒 的 物理 特性 是 什么 ? 


多 数 感染 真 核 细胞 的 病毒 是 由 核酸 (可 以 是 DNA 也 可 以 是 RNA) 和 包 衷 在 核酸 外 面 的 
一 层 蛋 白 外 壳 组 成 的 。 蛋 白 外 壳 也 就 是 衣 壳 (capsid) 。 衣 壳 通 常 是 坚硬 的 ,形状 为 圆柱 状 、 球 
状 或 二 十 面体 (有 十 一 个 顶点 二 十 个 面 ?。 然 而 有 些 真 核 病 毒 不 太 和 容易 定义 ,因为 它们 的 结构 
和 形状 很 复杂 。 

衣 壳 的 一 个 蛋白 亚 单位 被 成 为 壳 粒 (capsomere)。 一 些 衣 壳 完全 是 出 相同 的 壳 粒 组 成 的 。 
然而 ,多 数 真 核 病毒 的 衣 过 是 由 许多 不 向 蛋白 质 组 成 的 。 核 酸 和 衣 训 的 复合 体 经 常 被 特 指 为 
核 壳 Cnaucleocapsid) 。 某 些 情况 下 , 核 壳 外 还 有 第 二 层 衣 壳 。 许多 动物 病毒 被 一 层 从 它们 繁殖 
所 在 地 即 寄主 细胞 处 获得 的 膜 ( 脂 双 分 子 层 ) 包 围 。 这 些 病毒 被 称 为 有 包 膜 病毒 (enveloped 
virus) 。 那 些 没 有 包 膜 的 是 裸 病毒 naked virus)。 

最 简单 的 核酸 长 度 平均 为 3000 个 核 苷 酸 左 右 。 这 些 短 的 核酸 通常 只 编码 3 一 上 个 蛋白 
质 ; 壳 粒 、 核 酸 肾 合 酶 . 解 旋 酶 和 一 种 能 促进 病毒 从 一 个 细胞 感染 或 传播 到 另 一 个 细胞 的 蛋品 
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于。 最 复杂 的 病毒 可 编码 多 到 200 个 不 则 的 蛋白 质 。 这 些 特别 的 蛋白 质 可 以 帮助 病毒 避免 天 
主 的 免疫 反应 ,感染 大 量 不 同 的 细胞 类 型 .使 细胞 代谢 朝 病 毒 繁殖 方向 转移 或 精细 调节 病毒 的 
复 般 。 复 杂 病 毒 的 DN 入 长 度 范围 在 100 000~300 000 之 间 。 


10.7 真 核 病 毒 是 怎样 被 区 分 和 分 类 的 ? 


用 来 区 分 真 核 病毒 的 主要 特点 是 和 核酸 有 关 的 。 首 先 ,病毒 以 它们 是 DNA 病毒 (CDNA 
virus) 还 是 RNA 病毒 (RNA virus) 进 行 分 类 。 取 次 于 种 类 ,病毒 的 DNA 或 RNA 可 以 是 单 链 
的 或 是 双 链 的 。 如 果 单 链 RNA 能 起 mRNA 的 作用 就 被 称 为 正 链 RNA( 十 RNA); 如 果 它 相 
当 于 反 义 RNA, 那 么 它 就 被 称 为 负 链 RNA( 一 RNA)。 有 些 植 物 和 动物 病毒 (如 省 麦 花 叶 病 毒 
和 流感 病毒 ) 基 因 组 是 断 开 的 ,以 分 开 的 染色 体形 式 存 在 ,这 被 称 为 节 (segment) 。 

病毒 形状 可 用 米 区 分 病毒 ,因为 它们 有 许多 独特 的 形式 ;二 十 面体 .圆柱 状 (螺旋 状 )、 球 
状 , 弹 状 和 复合 体 。 严 格 讲 , 二 十 面体 病毒 (icosahedral virus) 具 有 一 个 有 二 十 个 三 角形 表面 
12 个 顶点 和 30 条 边 的 衣 壳 。 最 简单 的 二 十 面体 病毒 每 个 面 由 三 个 壳 粒 组 成 。 这 样 一 个 衣 壳 
共有 60 个 过 粒 。 许 多 病毒 超过 二 十 个 面 但 却 是 二 十 面 对 称 结构 ,这 样 的 病毒 也 归 为 二 十 面体 
病毒 。 

二 例 10.1 











引起 四 型 肝炎 及 背 碳 灰质 炎 的 细小 核糖 核酸 病毒 ,感冒 病毒 和 口蹄疫 被 称 为 二 十 面体 注 
毒 ,但 实际 上 它们 有 36 个 顶点 和 60 个 面 。 它 们 青 二 十 面 对 称 结构 但 不 是 真 的 二 十 面体 形状 。 


通常 ;圆柱 状 病毒 (cylindrical virus} 被 称 为 螺旋 形 病 毒 (helical virus) ,因为 它们 的 壳 粒 排 
列 螺旋 状 。 烟 草花 叶 病 毒 (在 烟草 中 引起 花 叶 病 的 因子 ) 就 是 一 个 圆柱 状 病 毒 或 螺旋 形 病毒 的 
例子 。 有 有 些 植物 中 的 圆柱 状 病毒 特别 长 且 很 荣 软 。 正 因为 它们 的 长 度 ,它们 也 被 称 为 丝 状 病 
毒 (filamentous virus)。 
球状 病毒 (Spherical virus) 通 常 由 一 个 球形 的 膜 及 其 下 面 的 蛋白 基质 覆盖 着 一 个 二 十 面 
体 ,螺旋 形 或 球形 衣 壳 或 核 壳 。 
tf 例 10.2 


反 转 录 注 毒 家 族 的 人 类 和 丁 细 胞 嗜 淋巴 细胞 病毒 (HTLV-T;- 本 ) 有 一 个 躁 旋 形 核 亮 和 一 
个 二 十 面体 衣 壳 ,并 有 球形 蛋白 基质 和 膜 覆 盖 在 衣 壳 上 。 人 免疫 缺陷 病毒 也 是 反 转 录 涡 毒 家 
族 的 , 它 有 一 个 螺旋 形 核 过 、 一 个 弹 形 衣 壳 .球形 蛋白 基质 和 包 膜 。 


弹 状 病毒 家 族 中 可 找到 弹 形 病毒 (bullet-shaped virus)。 弹 形 病毒 包括 引起 狂犬 病 , 水 泡 
虱 品 炎 、. 脑 炎 和 动物 出 血 热 的 病毒 。 它 的 衣 壳 归 类 为 螺旋 形 是 因为 其 壳 粒 排列 成 螺旋 状 。 一 
端 朝 内 向 着 长 轴 方 向 旋转 ,而 另 一 端 朝 外 旋转 。 末 端 被 如 了 帽子 形成 弹 形 衣 者 。 

复合 病毒 (complex virus) 包 括 那 些 在 辣 病 毒 家 族 的 , 癌 病 毒 可 引起 所 有 类 型 动物 瘤 病 (天 
花 } 利 发 热 ( 非 浏 猪 热 病 )。 现 在 所 知 的 最 大 的 病毒 就 属于 这 一 族 。 目 前 为 止 ,还 不 清楚 辣 病 毒 
基 否 也 具有 一 个 和 其 他 病毒 中 类 似 的 衣 壳 。 伴 随 双 链 DNA 染色 体 组 的 是 大 量 蛋 白质 ,形成 
了 最 初 的 花生 状 衣 过 。 随 着 病 毒 发 育 , 花 生 状 衣 壳 的 末端 变 长 。 此 覆盖 物 和 DNA 一 起 被 称 
为 病毒 体 部 ( viral core} 或 拟 核 (nucleoid) 。 揣 部 被 一 些 其 他 层 的 物质 外 加 一 层 包 膜 所 覆盖 。 

也 膜 的 存在 与 否 是 区 分 病毒 的 男 一 个 重要 的 特点 。 

EF 例 10.3 























一 些 具 有 和 包 膜 的 病毒 家 族 是 疗 闹 毒 (六 苗 ), 阁 疗 病 毒 ( 交 疹 ), 副 慕 病 毒 ( 麻 痊 病 毒 ) .正秋 
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病毒 (流感 病毒 ) , 漳 状 病毒 (狂犬 渍 病毒 ) . 反 转 录 病 毒 ([ 人 免疫 缺陷 病毒 ) . 沙 粒 病毒 (淋巴 细胞 
性 脉络 从 脑膜 类 病毒 ) 、 冠 形 病毒 tcold and diarrheel virus) .bunyaviridae( 加 利 福 尼 亚 脑 类 病 
毒 ) . 黄 病 毒 ( 黄 热 病毒 .再 型 肝炎 病毒 和 技 膜 病毒 ( 马 脑 兴 涡 毒 ) 。 


病毒 的 大 小 对 于 区 分 密切 相关 的 病毒 或 形状 相间 的 病毒 经 常 是 很 有 用 的 。 一 些 具有 二 十 
面体 对 称 结 梅 的 最 小 的 病毒 属于 小 RNA 病毒 科 。 它 们 的 直径 在 28~30nm 之 间 。 一 些 相同 
家 幢 的 病毒 在 大 小 上 变化 相当 大 ,例如 那些 属于 正 黏 病毒 科 的 直径 在 9 一 120nm 之 间 ,而 那 
些 属 于 一 黏 病毒 科 的 外 径 在 150 一 300nm 之 问 。 属 于 痘 病 毒 科 的 病毒 是 所 知 最 大 的 病毒 。 某 
些 辣 病 毒 可 在 光学 显微镜 下 看 到 ,因为 它们 的 大 小 通常 为 长 300 一 450nm, 宽 170 一 260ntm。 


动物 病毒 
10.8 病毒 感染 都 包括 些 什么 ? 


病毒 感染 (infection) 包 括 病毒 体 附着 到 寄主 细胞 上 ,通过 病毒 体 或 它 的 遗传 信息 侵入 寡 
主 细胞 ,病毒 繁殖 的 一 些 症 状 或 细胞 转化 . 


10.9 ”病毒 体 是 怎样 附着 到 寄主 细胞 上 的 ? 


对 于 多 数 病毒 ,繁殖 的 第 一 步 就 是 病毒 体 附 着 (attachment) 或 吸附 (adsorption) 到 寄主 细 
胞 表面 上 ;寄主 细胞 将 支持 病 青 的 繁殖 (图 10 - 2a)。 几 乎 所 有 感染 动物 细胞 的 病毒 吸附 过 程 
都 是 由 和 衣 壳 或 包 膜 相关 的 特异 下 特 质 调节 的 ,此 蛋白 被 称 为 病毒 结合 位 点 (viral binding 
site) 或 病毒 附着 蛋白 (viral attachment proteir)。 附 着 蛋品 和 在 寄主 细胞 表面 上 的 专 一 重 白 
质 或 多 糖 ( 通 常 是 糖化 白 的 一 部 分 相互 作用 。 在 寄主 细胞 上 的 蛋白 质 被 称 为 细胞 受 体 Ccellu- 
lar receptor) 或 寄主 受 体 (host receptor)。 病 毒 附着 蛋白 和 寄主 受 体 的 专 一 性 决定 了 病毒 可 
以 附着 (吸附) 并 感染 的 寄主 细胞 。 一 个 病毒 可 以 感染 和 繁殖 寄主 的 多 样 性 被 称 为 寄主 范 和 天 
(host range)。 特 定 类 型 寄主 细胞 对 病毒 的 “吸引 "就 是 细胞 向 性 (cellular tropism)。 特 定 类 
型 寄主 细胞 的 “吸引 "主要 由 病毒 附着 蛋白 和 寄主 爱 体 的 二 补 性 决定 。 因 为 动物 不 同 组 织 经 常 
会 缺乏 或 很 少 右 受 体 ,所 以 病毒 可 能 不 能 吸附 到 所 有 组 织 。 

#F 例 10,4 




















病毒 附着 蛋白 和 寄主 受 体 的 多 样 性 解释 了 属于 同一 科 的 病毒 如 : 鼻 病 毒 (感冒 . 背 舌 友 质 
次 病 毒 ( 背 秀 灰质 炎 ) .时 只 渍 毒 ( 肝 硬化 ) 是 如 何 吸 附 到 特 味 的 组 织 闪 引起 非常 不 同 的 疾病 的 。 


10. 10 一 旦 病毒 时 着 到 寄主 细胞 表面 ,它们 是 仿 样 进入 细胞 的 ? 


病毒 体 进入 细胞 称 为 侵入 (penetration) ,包括 病毒 体 ( 某 些 情况 下 , 包 腊 不 进入 细胞 } 穿 过 
寄主 细胞 的 质 膜 。 和 侵入 通常 由 两 个 过 程 完成 ; 胞 和 振作 用 (endocytosis) 和 膜 融合 (membrane fu- 
sion) 。 胞 吞 作用 在 图 10 - 2b 中 显示 。 在 胞 知 作 用 中 ,病毒 进入 被 称 为 内 体 (endosome) 的 膜 
泡 ( 通 过 质 膜 内 陷 形 成 ) 中 的 细胞 质 内 。 内 体内 pH 的 降低 常常 是 引起 衣 壳 分 裂 和 核酸 释放 的 
触发 物 , 此 过 程 就 是 脱 这 Cuncoating) (图 10 - 2c)。 很 多 情况 下 , 脱 过 和 病毒 体 基 因 组 进入 细 
网 质 的 运动 风 切 相关 ， 

通过 膜 融 合 进 和 人 细胞 的 病毒 几乎 总 是 有 包 膜 的 . 在 这 样 “个 病理 中 , 包 膜 和 质 膜 ( 而 不 是 
和 内 体 膜 ) 融 合 , 核 过 或 核 蛋白 核心 流 人 网 胞 质 内 。 

多 数 DNA 病毒 的 基因 组 部 可 到 达 核 内 ,然而 此 过 程 是 怎样 发 生 的 还 不 知道 。 辣 病毒 在 
细胞 质 中 的 复制 是 个 醒 外 。- … 般 来 说 , 正 链 RNA 病 豆 在 细胞 质 中 复制 ,而 负 链 RNA 病毒 在 
细胞 质 或 核 内 复制 它们 的 基因 组 . 





第 10 音 真 核 细 胞 及 其 病毒 ，205 ， 





e 一 由 必 一 一 


-RNA +RNA 


内 复制 | 


一 全 


{ 中 形态 发 生 


ih) 也 膜 蛋 委 








图 10-2 有 包 腊 病毒 通过 胸 和 振作 用 感染 真 核 生物 。(a) 流 感 病 毒 通过 它 的 附着 蛋白 附着 到 质 膜 的 寄主 受 
体 上 ;5b? 寄 主 的 质 蜡 围绕 病毒 并 将 共 吸 引 到 细胞 内 ,此 过 程 就 是 胞 春 作 用 ;(c 内 体内 pH 值 降低 引起 病 
毒 包 腊 和 内 体 膜 甬 合 并 释放 核 壳 ,此 过 程 称 为 脱 膏 ;dd} 病 毒 的 作 个 某 因 内 RNA 分 子 (每 个 有 -- 个 或 两 个 
基因 } 被 衣 壳 蛋白 质 覆 盖 。 由 大 黑 球 表示 的 核 沉 进入 核 中 ,而 A 八 个 负 链 RNA 片段 从 衣 壳 和 蛋白质 上 分 离 下 
来 。 作 个 负 链 RNA 分子 转录 产生 十 个 病毒 mRNAt 十 RNA);(e) … 些 正 链 RNA 进入 细胞 质 , 在 那儿 它们 
作为 产生 名 种 疾 毒 蛋白 质 mRNA; (人) 八 个 全 长 正 链 RNA 作为 模板 合成 基因 组 负 链 RNA;i'g)? 核 充 蛋 白质 
进 和 人 核 内 并 开始 形态 发 生 过 程 :( 必 包 膜 重 白质 在 到 达 质 膜 之 前 先 穿 过 ER 利 高 尔 基体 :后 八 个 恢 完 离开 
核 并 和 质 膜 中 的 曙 白 质 发 生 联 系 , 这 就 开始 了 一 个 出 于 过 程 Gj) 5(k)? 当 十 从 质 膜 上 脱落 时 ，- 个 病毒 颗粒 
锌 释放 。 




















10.11 一 旦 病毒 基因 组 到 达 细 胞 质 或 核 会 发 生 什 么 


一 理 病 毒 核 甬 到 了 合适 的 部 位 (细胞 质 或 核 ) , 它 就 会 被 转录 (图 10 - 2d) 然 后 被 翻译 (图 
10- 2e)。 通 常 此 过 程 发 后 在 核酸 复制 开始 前 。 对 于 基因 组 在 核 内 的 DNA 病毒 和 一 些 RNA 
病毒 ,翻译 发 生 在 细胞 质 中 从 核 膜 运送 过 米 的 mRNA 上 。 茶 些 在 感染 衬 期 合成 的 蛋白 质 在 病 
毒 核酸 复制 中 起 了 --… 定 作用 。 
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10. 12 ”病毒 中 的 核酸 复制 过 程 是 极端 不 同 的 。 然 而 还 是 可 以 列 出 一 些 核酸 复制 
的 一 般 特点 。 通 常 , 单 链 正 RNA 病毒 是 如 何 复制 它们 的 基因 组 的 ? 


单 链 正 RNA 病毒 具有 可 直接 翻译 的 核酸 (图 10 - 3a) ,也 就 是 说 ,它们 的 核酸 可 以 像 
mRNA 一 样 被 表达 。 细 小 核糖 核酸 病毒 . 披 攻 病毒 和 黄 病毒 的 让 RNA 翻译 后 产生 多 重 白 , 随 
后 此 多 蛋白 被 病毒 或 细胞 蛋白 酶 切 开 。 多 有 蛋白 产生 的 依赖 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 (RNA-de- 
Pendent RNA polymerase) 催化 负 RNA 链 的 转录 。 仙 RNA 是 " 反 义 ?RNA, 它 们 作为 模板 合 
成 基因 组 正 RNA。 其 他 从 多 化 白 得 到 的 蛋白 质 作为 衣 过 结构 成 分 而 起 作用 。 

反 转 录 病 玫 (retrovirus)( 引 起 艾滋 病 和 白血病 ) 是 一 组 不 寻常 的 正 RNA 病毒 ,因为 它们 
利用 DNA 作为 模板 合成 新 的 正 RNA( 图 10 - 3b)。 感 染 时 , 正 RNA 基因 组 通过 病毒 携带 的 
酶 转变 成 双 链 DNA 分 子 ， 一 个 不 寻常 的 DNA 襄 舍 酶 即 反 转录 酶 (reverse transcriptase) 能 

















(a) Re, EPE 
i 
直 一 译 
转录 多 蛋白 
+ 加 上 


RE CO OO 
病 声 RNA 来 谷 酶 











+RNA PT EE 
新 病 沽 染色 体 组 





tb) 


-DNA 





-DNA 
IDNAC 
EPZ mRNA 


J 而 泽 


记 一 一 一 一 一 一 种 俐 和 白 


加 [ 
OOD 四 口 加 


RNA 本 侣 梅 
四 “== 


+RNA Sa 
新 病毒 染色 体 组 








A 
2 pI Pp pA mRNA 


| 加 主 


Oo 


-RNA Li, ， ER | 
新 病毒 染色 体 组 


+RNA 








图 10- 3 单 链 RNA 病毒 的 复制 。(a) 细小 核糖 核酸 病毒 , 披 膜 病毒 和 黄 病毒 具有 十 ssRNA 基因 组 。 
十 RNA 翻 译 产生 的 志 蛋 白 是 RNA 聚合 酶 的 来 源 。RNA 聚合 酶 人 台 成 一 RNA( 负 RNA), 再 以 一 RNA 为 模 
扳 转 录 新 的 病毒 基因 组 ;(b) 反 转录 病毒 岂 有 正 ssRNA 基因 组 。 作 为 病毒 体 一 部 分 的 反 转 录 酶 合十 RNA 
转变 成 ssDNA， 同 样 的 反 转 录 酶 使 ssDNA 合成 dsDNAA。dsDNA 成 为 诛 病 毒 特 异 产生 新 病毒 基因 组 ,而 
十 RNA 作为 mRNA;Cc 正 黏 病 毒 和 负 符 病毒 是 一 RNA 病毒 ,本 身 携带 了 依赖 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 。 
合成 的 十 RNA 作为 mRNA 和 模板 全 成 新 的 一 RNA 基因 组 。 
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以 RNA 或 DNA 作为 模板 合成 和 止 RNA 基因 组 互补 的 单 链 DNA。 和 反 转 录 酶 相关 的 男 一 
个 酶 即 核糖 核酸 酶 HIribonuclease H) 在 RNA-DNA 杂交 林 中 消化 控 RNA。 随 后 , 反 转 录 病 
毒 合成 和 第 一 条 链 互 补 的 DNA 链 ， 得 到 的 双 链 病毒 DNA 整合 到 寄主 DNA 于。 整合 后 的 
DNA 即 原 病 毒 ， 新 的 止 RNA 转录 物 专 指 病毒 电 白 质 。 一 些 全 长 正 RNA 成 为 部 分 在 质 膜 上 
形成 的 新 病毒 子 代 ， 
10, 13 ” 单 链 负 RNA 病毒 是 如 何 复制 它们 的 核酸 的 ? 

单 链 负 RNA(minus RNA) 病 毒 具备 的 核酸 是 不 能 被 翻 详 的 (图 10- 3c)， 负 RNA 链 作 
为 模板 全 成正 RNA,LE RNA 即 可 起 mRNA 的 作用 。 从 mRNA 番 详 的 蛋白 硕 可 促进 全 长 止 
RNA 链 的 合成 ,全 长 正 RNA(plus RNA) 链 可 作为 模板 合成 全 长 负 RNA 基因 组 链 ， 通 常 , 病 
毒 将 合成 病毒 mRNA 的 依赖 于 RNA 的 RNA 康 合 酶 带 进 细胞 ， 特 异 的 信使 RNA 拼接 得 到 
多 mRNA, 来 和 RNA 相同 部 分 的 每 一 个 者 编码 不 同 的 重 白 质 。 

1 例 10.5 




















从 正 RNA 模板 合成 新 负 RNA 基因 组 的 病毒 包括 正 黏 滴 毒 (流感 ) , 副 黏 滴 毒 ( 麻 闪 ) ,bu- 
nyaviruses( 脑 类 ,脑膜 炎 , 出 血 热 ) ,小 粒 病 毒 (脑膜 类 .出 血 热 ) 和 弹 状 病毒 (狂犬病 )， 


10.14” 双 链 RNA 病毒 是 怎样 合成 它们 的 基因 组 的 
双 链 RNA 病毒 的 基因 组 是 分 开 的 。 这 些 病毒 共有 依赖 于 双 链 DNA 的 RNA 来 合 酶 用 
来 转录 它们 的 基因 组 (图 10 - 4)。RNA 片段 和 mRNA 分 子 特异 性 地 只 编码 一 个 蛋白 质 。 这 
些 病毒 复制 其 双 链 基因 组 的 方式 是 :产生 许多 jF RNA 捞 贝 但 不 被 副 译 ,而 是 以 正 RNA 作为 
模板 合成 互补 的 负 RNA 链 。 
fF 例 10.6 








线 状 双 链 RNA 痪 毒 的 例子 有 : 呼 肠 病毒 (没有 知道 的 人 类 痿 病 ) 由 10 个 片段 组 成 , 轮 状 
病毒 (再 儿 了 腥 泻 和 肠炎 ) 有 11 个 不 同 片 段 , 环 状 病毒 (科罗拉多 蝗 热 ) 有 10 个 或 12 个 不 同 片 
段 。 


10.15 单 链 DNA 病毒 如 何 复制 它们 的 基因 组 ? 


细小 病毒 是 具有 线性 单 链 DNA 基因 纽 的 病毒 体 的 例 了 。 这 些 病 毒 是 不 寻常 的 ,因为 它 
们 可 以 有 意义 或 反 义 DNA( 图 10-5)。 有 义 DNA(sense DNA) 可 以 作为 模板 合成 mRNA, 而 
反 义 DNA{antisense DNA) 不 能 起 模 板 的 作用 。 有 浆 DNA 可 以 直接 被 转录 ,而 有 反 闵 DNA 必 
须 作为 模板 合成 有 关 DNA 链 。 

细小 病毒 在 寄主 的 核 内 进行 有 义 链 的 合成 (如 果 需 要 } 和 DNA 的 复制 。 通 过 寄主 RNA 
聚合 酶 进行 的 转录 过 程 可 以 和 通过 寄主 DNA 窗台 酶 进行 的 DNA 复制 过 程 同时 发 生 。 细 小 
病毒 某 因 组 的 两 喘 都 有 大 小 为 115 到 多 于 300 个 碳 基 的 序列 ,此 序列 可 纳 自 我 折 芍 形成 是 回 
文 序列 的 发 夹 结构 ( 图 10 - 5a,b) 。 回 文 序列 是 当 从 回 文 的 任 一 未 端的 相反 方向 阅读 时 都 有 
相同 的 核 苦 酸 序列 的 双 链 DNA 片段 。 

和 病毒 基因 组 互补 的 DNA 和 链 的 合成 开始 于 其 3 末端 的 自我 折 释 。 这 样 …- 来 .3 末端 的 
回 文 序列 就 可 作为 引物 合成 互补 链 。 当 连接 酶 填补 了 缺口 ,末端 被 连接 后 就 得 到 了 双 
链 DNA 分 子 。 发 严 未 端 被 专门 切 末 端的 发 类 序列 的 限制 性 内 切 核酸 酶 除去 。 经 过 一 系列 复 
杂 的 DNA 链 分 离 和 DNA 复制 得 到 了 长 度 如 倍 的 双 链 分 子 。DNA 复制 需要 寄主 细胞 的 
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图 以 -4 站 链 RNA 病 柱 的 复制 。 呼 鹏 病毒 , 欠 状 病毒 和 环 居 病 毒 是 双 链 RNA 病毒 。(a} ~ (bi 这 些 病 
毒 利用 负 链 作为 模板 合成 mRNA ,然后 翻 谋 成 病毒 蛋白 质 :{e) 一 (d) 病 毒 基因 组 的 复制 通过 合成 十 RNA 
模板 ,然后 在 此 基础 上 合成 负 链 。 





DNA 聚合 酶 3。 
10. 16” 双 链 DNA(dsDNA) 病 毒 如 何 复制 它们 的 基因 组 9 


双 链 DNA 病毒 可 以 分 成 两 类 :那些 在 寄 十 核 内 复制 DNA 的 和 那些 完全 在 寄主 细胞 质 中 
复制 的 。 

尽管 dsDNA 病毒 在 寄主 核 内 复制 基因 组 的 方式 月 很 天 的 不 同 , 但 还 是 可 以 进行 一 些 一 
般 性 观察 。 病毒 DNA 的 转录 和 病毒 蛋白 质 的 合成 使 DNA 复制 能 够 发 生 ( 图 10 - 6a,b)。 这 
个 最 初 的 转录 被 称 为 早期 转录 (early transcription)。 腺 病毒 有 线性 冯 链 DNA 基因 组 ,并 有 
它们 专门 的 DNA 聚合 醴 。 乳 头 瘤 病毒 有 环 状 双 链 DNA 基因 组 编码 一 个 能 启动 由 寄主 DNA 
聚合 降 进 行 复制 的 刺 油 蛋白。 疱疹 病毒 的 线性 双 链 DNA 基因 组 能 在 DNA 复制 过 程 中 环 化 。 
它们 的 基因 组 至 少 编码 七 个 病毒 DNA 复制 所 需 的 和 蛋白质。 在 DNA 复制 后 面 的 一 轮转 录 被 
称 为 晚期 转录 (late transeriptiom ,有 晚期 转录 对 于 病毒 结构 蛋白 的 合成 和 子 代 病 毒 体 的 装配 是 
必需 的 ， 

兰 病 毒 ( 包 括 天 花 ) 在 寄主 细胞 质 中 转录 和 复制 其 DNA( 图 10 - sec)。 病 毒 基 因 组 由 大 
(86 000bp) 的 线 状 双 链 DNA 组 成 ,并 在 链 的 两 问 被 连接 。 早 期 转录 ,mRNA 盖 巾 和 加 polyA 
尾巴 发 生 在 病毒 体 的 髓 部 , 髓 部 就 是 被 定义 为 休 部 腊 (core membraney 的 病毒 中 心 的 致密 区 . 
早期 病 考 mRNA 穿 过 髓 部 履 壕 和 细胞质 翻 译 。 其 中 -一 个 早期 蛋白 质 傣 裂 髓 部 膜 ,六 引起 病毒 
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医 10~5 单 链 DNA 病毒 的 复制 。 细 小 病毒 科 中 有 单 链 DNA 病毒 的 例 了 了 。(a}) 这 些 病毒 可以 有 十 DNA 
基因 组 !(b) 由 于 互补 碱 基 对 之 疗 的 气 键 而 在 每 个 末端 形 成 了 一 个 发 夹 结构 。 图 中 号 示 了 有 回 文 结构 的 假 
拟 发 夹 序列 ;CODNA 合成 和 一 系列 复杂 的 过 程 导致 了 发 链 分 子 的 产生 4(d) 转 承 囊 以 从 形式 (bb 也 可 以 从 
(0 开始 ; (8) 从 双 链 DNA 合成 二 ssDNA 基因 组 。 


基因 组 的 释放 。 为 一 个 早期 蛋白 质 作 为 复制 所 这 的 DNA 聚合 酶 ， 

随 着 病毒 DNA 从 髓 部 释放 ,DNA 在 细胞 质 中 复制 ， 瘟 病毒 DNA 的 复制 可 发 生 在 去 核 
的 细胞 中 ,这 说 明 : 写 病毒 可 合成 其 自身 的 激活 物 和 DNA 到 合 眩 。 红 形 的 双 链 DNA 在 其 末 
端 被 发 卡 环 所 封闭 ， 有 一 个 模型 认为 :DNA 可 在 数 个 有 切口 的 位 点 进行 复制 ， 在 染色 体 末 站 
的 回 文 结构 (可 形成 发 卡 结构 ) 是 DNA 复制 所 必需 的 。 


10. 17 病毒 的 最 后 一 个 阶段 是 什么 ? 


病毒 蛋白 质 和 病毒 核酸 的 联合 引起 病毒 体 的 合成 (virion synthesis) 或 说 形态 发 生 (mor- 
phogenesis)( 几 10 - 2g)。 一 般 来 说 ,无 包 腊 的 病毒 蛮 寄 主 细 胞 质 中 积聚 直到 琳 主 级 胞 破 牧 和 
全 部 病毒 子 代 问 时 释放 。 释 放 (release) 是 无 包 膜 病 毒 繁 竺 的 最 后 一 步 , 并 因此 和 病毒 体形 态 
发 牛 区 分 开 来 。 

许多 有 包 膜 的 病毒 的 形态 发 生 是 和 它们 的 释放 密切 相关 的 。 很 多 有 包 膜 病毒 是 在 质 膜 内 
表面 上 形成 的 ， 质 膜 中核 克 和 病毒 蛋白 质 的 结合 引起 质 膜 出 芽 {plasma membrane budding) 
(图 10~ 23)。 当 芽 从 细胞 膜 寺 脱落 下 来 就 得 到 有 包 膜 病毒 体 ( 图 10 - 2k) 。 一 些 有 包 简 病毒 
在 核 内 膜 或 内 质 网 而 不 是 在 质 膜 上 形成 ,结果 .这 些 病毒 从 核 膜 或 内 质 网 处 获得 包 膜 ,它们 的 
形态 发 生 利 释放 : 泡 关 。 

MF 例 10.7 


























疱 小 病毒 在 内 核 膜 土 形成 ,并 和 通过 内 核 腊 出芽 到 虐 间 障 而 获得 它们 的 包 膜 。 为 了 脱离 细 
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图 10-6 双 链 DNA 的 复制 。(a) 腺 病毒 具有 线性 dsDNA 基因 组 。 早 期 转录 和 翻译 产生 病毒 DNA 复制 
所 需 的 DNA 聚合 酶 。DNA 的 复制 开始 于 基因 组 的 末端 ;(b) 乳 头 瘤 病毒 在 病毒 体内 有 环 状 dsDNA 基因 
组 ,而 疱疹 病毒 的 线性 dsDNA 基因 组 只 有 有 在 寄主 内 脱 壳 后 才 环 化 。 早 期 转录 和 翻译 产生 的 DNA 聚合 酶 
涉 太 DNA 的 复制 。 乳 头 瘤 病 毒 在 DNA 合成 起 始 处 只 有 -- 个 ori 位 点 。 单 纯 疱 疹 病 毒 有 三 个 ori 位 点 。 
巨细 胞 病毒 可 能 有 一 个 以 上 or 位 点 日 通 过 深 环 机 制 进行 复制 。 非 洲 淋 巴 瘤 病毒 只 有 一 个 ori 位 点 (c) 
癌 病 毒 具 有 发 夹 未 端的 线性 dsDNA 基因 组 。 


胞 ,它们 通过 出 芽 穿 过 外 核 膜 并 获得 第 二 个 包 膜 ,然后 扩散 到 质 膜 。 在 质 膜 , 第 二 个 包 膜 和 质 
膜 融会 并 释放 在 内 核 膜 上 形成 的 有 和 包 膜 的 病毒 体 。 





FF 例 10.8 


当 清 面 内 质 网 出 芽 到 了 R 腔 内 时 ,具有 分 开 的 基因 组 的 冠 形 病毒 在 滑 面 内 质 网 上 形成 。 
病毒 体 通过 从 ER 伸 出 的 芽 并 和 高 尔 基 体 融 合 指 小 泡 从 ER 到 高 尔 头 体 。 通 过 后 -高 尔 基 体 ， 
会 病毒 体 的 小 泡 和 细胞 质 膜 的 融合 ,病毒 体 从 细胞 中 释放 


10. 18 什么 是 反 转 录 病 毒 ? 
反 转 录 病 毒 ( 反 转录 病毒 科 ) 是 有 膜 病 毒 体 , 它 有 一 个 含 两 个 相同 染色 体 的 髓 部 。 核 老 被 
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一 个 螺旋 形 或 二 | 面体 结构 的 衣 壳 包围 。 这 些 病毒 的 两 个 相同 染色 体 是 线性 单 链 正 RNA 分 
子 。 这 些 病毒 独特 的 特点 之 一 就 是 在 它们 髓 部 中 的 有 RnaseH 活性 的 反 转 录 酶 。 利 用 病毒 的 
正 RNA 作为 模板 ,此 酶 叮 以 催化 冯 链 DNA 基因 组 的 合成 (图 10 - 77。dsDNA 基因 组 比 原 始 
的 下 RNA 模板 贤 大 ,在 病毒 基因 的 边缘 处 让 长 未 端 重复 序列 (LTR)。 基 因 表 达 和 复制 需 襄 
dsDNA 成 为 其 中 一 个 寄主 绿色 体 的 原 病 虱 。 原 病毒 转录 产生 单 链 正 RNA, 此 单 链 正 RNA 
被 翻译 并 作为 新 病毒 染色 体 。 

到 转录 病毒 科 又 被 分 为 三 个 亚 科 :spumaviridae . 慢 病 毒 科 和 肿瘤 病毒 科 。spumaviridae 
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图 10-? 单 链 DNA 变 成 双 链 DNA。(a~b) 图 中 创举 了 一 个 典型 反 转录 病毒 的 十 ssRNA 染色 体 。 左 端 
出 民 ,L5 和 PB 区 组 成 ,而 右 端 仅 具 有 3 和 及 区 。 为 了 简便 起 见 , 圈 中 只 显示 了 3 区 (gag .parent 编码 
的 蛋白 质 。DNA 合成 开始 于 十 ssRNA 的 左 端 并 从 结合 到 PB 区 的 tRNA 引物 开始 ， 反 转录 酶 以 tRNA 
为 引物 ,以 ssRNA 染色 体 的 左 端 为 模板 合成 丸和 LEDNA 持 贝 ;(b~ 避 反 转 录 酶 的 RNaseH 活性 在 病毒 
RNA 的 尺 和 U5 区 作为 模板 后 破坏 掉 它 们 。 新 合成 的 DNA - tRNA 变换 模板 , 扎 联 结 到 RR 区 的 右 端 ;c 
一 由 反 转录 酶 以 十 RNA 链 作 为 模板 ,以 DNA - tRNA 链 作 为 引物 合成 - DNA 链 ; (d~e) 反 转录 酶 的 
RNaseH 活性 破坏 RNA 模板 ,除了 在 RNA 末端 的 en 区 ,此 区 将 作为 引物 合成 十 DNA 链 ， 反 转录 酶 从 
env 区 末端 的 -小 妖 RNA 合成 十 DNA 链 部 分 ;Ce 一 们 原 妈 tRNA 引物 从 - DNA 链 上 切除 , 肛 露 出 DNA 
互补 片段 的 PB 区。 新 暴 医 的 右 端 PB 区 毛 键 结 台 到 左 端 PB 区 .使 分 子 环 化 。 环 化 的 分 子 为 反 转 录 酶 提 
供 了 新 引物 合成 dsDNA;(f~g) 在 DNA 合成 过 程 中 ,5’RNA -U3 -RR- U5 区 的 移动 导致 U3 ~- 尺 -U 区 
的 复制 ,全 得 在 原 病 毒 的 两 端 都 能 找到 它 。 这 些 区 就 是 长 末端 重复 序列 (LTR)。 左 端的 LTR 作为 引物 区 。 





"2 。 
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不 引起 人 类 临床 疾病 ,但 会 引起 细胞 质 中 泡沫 (来 白 拉丁 spurma) 状 的 特征 性 液 泡 产生 。 人 泡 
沫 病毒 (human foamy virus; HE) 就 是 spumavirus 的 例子 。 慢 病毒 (lentiviru;}) 致 病 带 要 很 
长 时 间 , 因 此 被 称 为 惕 病毒 (siow virus)。 引 起 两 种 不 同类 型 获得 性 免 阁 缺陷 综合 征 (acquired 
imm.mnodeficiency syndrome, AIDS} 的 人 免疫 缺陷 病毒 (human immuenodeficiency virus, HIV- 
1 和 HIV -2) 就 是 慢 病 毒 。 肿 瘤 病 毒 暑 名 思 义 ,可 症 不 同 组 织 内 引起 种 瘙 和 癌症 ,内 为 它们 携 
带 了 癌 基 因 ， 

癌 基 因 (oncogene) 表 达 的 特定 产物 能 转化 细胞 日 有 致癌 作用 。 劳 斯 肉瘤 病 毒 (Rous sar- 
coma virus,RSV) 是 研究 得 最 多 的 致癌 病毒 之 … 它 带 有 sre 瘤 基 因 ( 图 10 -8c)。 因 为 sre、 
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图 10-8 原 病 毒 RNA 的 转录 和 拼接 。(a) 人 免疫 贞 陷 病毒 (HIW) 的 原 病 毒 用 LTR 和 一 系列 区 相连 楼 
表示 。 转 录 开 始 于 左 问 LTR。 全 长 转录 物 通 常 可 得 到 大 量 Gag 多 熏 白 但 公有 少量 Gag - Pro 利 Gag- 
Pro -Pol - Int 多 蛋白 ,因为 在 gag pro 和 int 后 面 有 终止 密码 子 。 在 全 长 RNA 上 的 三 个 终止 密 码 子 用 开 
环 表 示 。 案 蛋白 的 蛋 丹 酶 活性 切 冤 重 鼎 。 由 只 包括 en 区 的 拼接 转录 物 得 到 的 多 蛋 白 产 生 包 膜 蛋 白 。 拼 
接 转录 物 中 的 外 显 子 用 水 平 线 表 示 。 加 工 的 RNA 用 Vs 和 拼接 的 外 显 子 表示 。 调 节 和 蛋白 例如 Tat 和 Rev 
的 合成 需要 双 拼 接 转录 物 .Tat 和 Rev 是 由 断裂 外 显 子 得 到 的 。(b) 人 全 细胞 嗜 淋 巴 细胞 病害 CHTIYVD 的 
原 病毒 用 其 LTR 和 一 系列 区 相连 接 表 示 。HTLV 原 病 毒 编 码 了 许多 和 HIV 相同 的 蛋白 质 :Gag Pro、 
Pol,Int 和 Eny。 然 而 ,调节 蛋白 Tax 和 Rex 与 HIV 染色 体 编码 的 不 同 。HTLY 不 产生 类 似 于 Vif.Vpr、 
Vpu 或 Nef 的 蛋白 盾 。 转 录 开 始 于 左 端 LTR。 全 长 转录 物 包括 拼 接 转录 物 被 合成 并 产生 合适 数量 的 
HTLYV 和 蛋白质， 终 正 密码 子 的 位 置 尚 不 确定 ,因此 不 知道 HTLY 翻译 和 蛋白 加 工 与 HIV 的 有 多 类 似 。 
(tc) 劳 斯 肉瘤 病毒 (RSV; 的 原 病 毒 包 括 LTR 和 与 其 相 分 的 所 有 友 转 录 病 毒 都 有 的 区 ,以 及 最 初 从 寄主 细 
胞 外 上 疾 得 的 -个 外 源 基 因 。 在 这 个 病毒 中 ,外 源 基 因 编 码 蛋 白 激酶 ,此 酶 在 蛋白 质 的 栈 握 酚 上 将 和 蛋 白质 克 
肯 化 ， 外 源 基 二 被 认为 是 癌 基 因 , 因 为 它 的 产物 经 常 转化 正常 寄主 细胞 ,从 而 促进 瘤 在 动物 中 的 发 展 。 癌 
基因 由 拼接 RNA 的 Env 和 Sre 编码 。 
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RSY 容易 引起 鸡肉 瘤 (结缔 组 织 癌 )。sre 基因 表达 的 栈 氨 酸 蛋 白 激 酶 在 酷 氨 酸 残 基 上 们 酸化 
量 白 质 。 这 些 厂 酸 化 作用 引起 的 信号 转 导 通 足 能 激 起 不 恰当 的 转录 和 翻译 及 不 合适 的 细胞 增 
殖 ( 负 第 11 章 )。 引 起 某 些 白血病 的 人 工 细胞 嗜 讲 巴 细胞 病毒 例如 HTLV- 工 和 HTLYV ~ 下 
也 是 禾 冶 病毒 。 

所 有 上 反 转 录 病 毒 染 色 体 被 分 成 五 个 区 ( 表 10. 11 .然而 有 些 反 转录 病毒 (例如 HIV) 有 更 多 
的 区 。Gag 编码 群 特异 性 抗 穆 , 核 壳 蛋白 (NC=p? - p97p15) ,第 二 衣 壳 蛋白 (CA 一 p24) 及 连 
接 衣 过 和 包 膜 的 基质 蛋白 (MA 一 pl7 - p18;。Pro 表达 的 蛋白 酶 是 万 多 蛋白 Gag - Pro 和 
Pol-~Int 所 需要 的 。Po 决定 友 转 录 散 和 RNaseH 医 件 (POL 一 pb66.p51)。7ai 编码 的 整合 
性 UNT= p32) 是 病毒 DNA 插入 寄主 DNA 所 必需 的 。Env 表达 的 特定 多 蛋白 含 包 膜 蛋白 
(从 gp160 上 切 下 的 SU 二 gp120 和 TM 一 gp41) ,附着 到 宥 主 上 | 上 县 和 寄主 质 腊 融合 需要 包 腊 蛋 





表 10.1 HIV 区 ,基因 和 和 蛋白质 
























































区 基因 | 于 功 能 i 相对 分 子 质量 
I Ka” : NC 榨 这 (第 - 屋 园 盖 物 ) p?- p9. p15 
上 
CA 在 过 [第 二 层 履 着 物 ) pat 
| Be MA 基质 (第 二 层 敌 盖 物 } Pi7 ~- pls 
[ pre ! PREY 上 熏 扫 了 栈 pll -p14 
王 pol PC 反 转 未 酶 和 民 NaseH{ 二 达 体 ) po’ bil 
| int | INT 整合 酶 p32 
Ve SL 附着 蛋白 gpl20 
ery T™ 跨 膜 和 融 台 和 蛋 日 gbp1 
入 ti TAT 反 式 激活 绰 犁 的 转录 或 反 珊 化 子 结 合 到 ITR 在 端的 展位 置 [ | bj 
(U3 R-05) 
WY | rev REV 基因 表 法 前 调节 物 , 促 进 爹 长 和 一 个 个 拼接 的 RNA 运动 到 细胞 | p19 
质 。 结合 到 eww 内 的 位 置 。 
局 nef NEF 起 通过 使 结合 到 03 的 NFxB 解脱 而 促进 HIV 转变 的 抽风 和 子 。| p27 
Nef 促进 CD 从 质 膜 上 切除。 
区 | wm VIF 或 | 病毒 体感 染 因子 , 短 可 读 框 ,通过 沸 委 水解 修饰 ENV 正面 影响 | p23 
[i EE 感染 性 。 
\ vpr VPR VPR 是 病毒 体 在 己 哄 细胞 中 生长 所 需要 的 成 分 。 作 为 病毒 基因 | pl8 
的 反 式 激活 蛋白 起 传 用 。 
中 | pe VPU VPU 是 引起 ER 七 CD4 降解 的 病毒 体 成 分 。 是 正常 出芽 和 大 小 | pi5 
| 所 党 的 ， 
* 由 此 区 产生 的 多 蛋品 1p 一 蛋白 质 ,gp= 糙 食 折 ,两 个 相对 分 车 质量 之 间 的 斜 杠 (p66, p51) 衣 水 一 个 伙 白 质 被 加 工 成 
两 个 不 同 大 小 的 和 蛋白质: 师 个 相对 分 子 质 量 之 阿 的 对 开 线 {p7-p9) 表 示 文 献 报 道 的 变化 。 


* * 同一 基因 的 两 个 不 同 符号 。 
* * # 在 科技 文献 中 ,组 白质 缩写 的 所 有 宁 峡 通常 表 大 写 。 


10. 19 ” 癌 病 毒 例 如 人 腊 了 淋巴 细胞 病毒 (HTLV- ] 和 HTLV- 卫 ) 是 如 何 区 别 于 以 
人 免疫 缺陷 病毒 (HIV-1 和 HIV - 2) 为 代表 的 慢 病 毒 的 ? 


当 癌 病毒 例如 大 哮 工 淋巴 细胞 病毒 随机 播 人 到 寄主 细胞 内 形成 原 病 毒 时 ,它们 经 常会 在 
琳 主 细胞 内 破坏 基因 表达 。 此 破坏 作用 称 为 插入 诱 变 (insertional mutagenesis) ,可 以 解释 
HTILY- 卫 是 如 何 引 起 了 细胞 白血病 ,淋巴 交 和 神经 亲 乱 的 。 没 有 哪个 瘤 症 是 种 RTIY -[ 完 


全 相关 的 。 
除了 gag ,pro、por int 和 eny 区 ,HTLV 还 有 一 些 特 弥 基因 能 精细 油 控 它们 的 发 育 。 
Tax 和 rex 表达 的 蛋白 质 控制 转录 (图 1C - 8b)。 这 些 病毒 基因 还 影响 害 主 基因 的 表达 , 可 以 
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引起 细胞 退化 和 促进 肿瘤 发 育 。Tax 和 激活 寄主 转录 的 转录 激活 物 NFeB( 核 因子 Kappa 
bee) 相 互 作用 。 已 显示 ,Tax 引起 白细胞 介 素 受 体 的 基因 达到 高 水 平 。 白 细胞 介 素 (interleu- 
kin) 吓 促进 细胞 分 化 和 增殖 的 生长 因子 。 不 合适 的 基因 使 细胞 对 邻近 细胞 产生 的 白细胞 介 素 
敏感 。 组 成 型 复制 增加 了 信号 转 导 通路 突变 的 机 会 和 促进 了 癌 细 胞 的 生长 发 育 。 

人 免疫 缺陷 病毒 例如 HIV-1 和 HIV - 2 是 慢 病 毒 。 它 们 进行 的 是 潜伏 感染 , 在 病症 严重 
前 可 以 维持 10 到 20 年 。HIV-1 引起 更 严重 的 获得 性 免疫 缺陷 综合 征 (AIDS) ,通常 在 感染 后 
10 年 时 杀 死 寄主 ,因为 其 更 高 的 复制 和 在 淋巴 结 中 引起 的 细胞 破坏 率 ，HIV - 2 显然 引起 的 
是 更 温和 的 AIDS, 通 常 在 感染 后 15 一 20 年 杀 死 寄主 日 有 较 低 的 病毒 合成 率 。 在 HIV-1 和 
HTV -2 流行 的 西非 , HIV-1 在 生育 年 龄 妇女 中 的 流行 从 1988 到 1992 几乎 加 信 (5% 一 
9.2%) ,而 HIV- 2 的 流行 降低 了 40%(2.6% 一 1, 5%)。 

.HTLYVY 和 HIV 在 身体 结构 上 是 不 同 的 。 电 镜 显 示 HTINV 的 衣 过 是 二 十 面体 对 称 结构 ， 
而 HIV 的 胡 壳 是 螺旋 形 对 称 结构 。 除 了 gag ,pro、pol .inf 和 env, 人 免疫 挟 陶 病毒 (HIV-1 和 
HIV- 2 还 含有 控制 病毒 发 育 的 调节 基因 zer.rev ,vif、vpr、vpu 和 me 六 图 10-8a, 表 ]0.1)。 
HTLY-T(9.032kb) 和 HILV-I(8. 952kb) 的 染色 体 稍 微小 于 HIV-1(9. 4kb} 利 HIV -2 
《9. 2kb) 的 染色 体 。 以 下 主要 讨论 HIV-1。 


10.20 ”HIV 是 怎样 吸附 并 感染 细胞 的 ? 


慢 病毒 例如 HIV 有 一 个 附着 蛋白 (attachment protein}ygp120(SU) ,附着 蛋白 以 非 共 价 键 
结合 到 踏 膜 蛋白 (transmembrane protein)gp41C(TM) 上 { 表 10. 1)。gp120 附着 到 特殊 受 体 蛋 
白 CD4 上 ,CD4 在 辅助 细胞 本 淋巴 细胞 , 单 核 细 胞 和 巨星 细胞 上 。 当 gp120 结合 到 CD4 受 体 
(CD4 receptor) 上 ,gp4l1 上 的 中 水 区 开始 暴露 并 使 其 能 插 人 到 细胞 质 膜 中 ,从 而 引起 病毒 腊 和 
细胞 质 腊 融合， 病毒 膜 和 细胞 质 膜 的 融合 使 病毒 体 的 剩余 物 ( 外 层 衣 过 和 核 壳 ?释放 到 细胞 质 
中 。 这 样 一 来 , 慢 病 毒 是 通过 和 质 膜 融合 ( 膜 融 合 ) 而 不 是 胞 和 大 作用 进行 感染 。 


10.21 当 HiIV 的 RNA 进入 合适 寄主 的 细胞 质 中 时 会 发 生 什 么 ? 


一 且 进 人 细胞 质 中 , HIV 的 反 转 录 了 柳 和 ( 正 RNA 染色 栖 的 两 个 拷贝 发 生 联系 ) ,就 开始 从 
IRNA 引物 合成 负 DNA 链 ( 图 10 - ?7b)。 反 转录 酶 利用 结合 到 接近 RNA 染色 体 5' 示 端的 PB 
区 的 tRNA 引物 将 脱氧 核 攻 酸 聚合 成 DNA。 反 转录 酶 的 RNaseH 活性 在 模板 {RR 和 U5 区 } 
被 读 后 切 掉 模板 (图 10 - 7c) 。 这 就 促进 了 剩余 RNA3 末端 的 尺 区 和 新 生 DNA 互补 RR 区 之 
间 的 杂交 。 反 转录 酶 重新 启动 负 DNA 合成 并 复制 “新 "的 模板 。 这 种 模板 的 变化 有 时 被 称 为 
模板 选择 DNA 合成 (copy-choice DNA synthesis) 。 膜 板 选择 DNA 合成 导致 负 链 DNA - tR- 
NA 和 下 列 区 域 杂 交 ;3’PB - gag - pol -env-L3-RR-L5-PB-tRNA5 (图 10-7d)。 当 反 
转录 酶 延长 DNA -tRNA 链 , 它 的 RNaseH 活性 就 切 掉 RNA 模板 (图 10- 7e) 。 

只 有 RNA 模板 的 一 部 分 , 仅 5 端的 U3 区 作为 RNA 引物 合成 DNA 的 第 二 条 链 ( 图 10 - 
7e)。 正 DNA 链 从 会 下 列 区 域 的 RNA 引物 合成 :5 RNA 引物 -U3 RUs PB 3'。 U3SR US 区 
是 一 个 长 未 端 重复 序列 (LTR)。 双 链 DNA 的 环 化 (图 10 - 7f 为 合成 一 个 线性 双 链 DNA 中 
间 体 (DNA intermediate) (图 10 - 7g) 提供 了 引物 和 模板 ,DNA 中间 体 将 被 用 来 复制 病毒 
RNA 染色 体 。 感 染 后 4 一 8 个 小 时 ,DNA 中 间 体 在 细胞 质 中 的 病毒 衣 壳 内 被 合成 。DNA 中 
间 体 合成 后 不 久 就 被 输送 到 寄主 细胞 核 。 这 是 怎样 完成 的 尚 不 知道 。 


10.22 RNA 染色 体 的 DNA 复制 物 是 怎样 变 成 原 病 毒 的 ? 


在 核 中 观察 到 的 一 些 DNA 中 间 体 包括 在 两 端 都 有 LTR 的 线性 分 子 ,以 及 含 一 个 或 两 个 
LTR 的 共 价 闭环 {图 10- 7g)。 线 性 DNA 中 间 体 被 认为 是 插入 寄主 染色 体 的 最 有 效 的 形式 。 
它 由 下 列 区 组 成 :03 -R-U5 -PB -gag -pol -env-U3 一 R -U3。 线 性 DNA 中 间 体 的 每 条 
链 的 3 末端 被 整合 蛋白 (intergration protein,Int)? 切 人 两 个 碱 基 。 同 样 的 病毒 酶 以 交错 的 方 
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式 切 和 病毒 DNA 红 补 的 寄主 DNA 中 的 节 , 并 使 两 个 DNAs 都 产生 交 铺 本 端 。 在 LS3 -RK- 
U5 左 端 的 是 含 所 有 HIV 转录 启动 子 的 长 末 贺 重复 序列 (TR)( 图 10 -8a)。 


10.23 反 转 录 病 毒 在 娜 儿 开始 和 终止 转录 ? 初级 转录 物 的 结构 是 什么 ?转录 物 
是 怎样 被 修饰 的 9 


转录 开始 于 每 个 反 转 录 病 毒 的 左 端 LITR; 更 明确 地 说 是 从 展区 开始 (图 10 -7)。RNA 事 
合 酶 - I 结合 位 点 (RNA polymerase -[ binding site) (启动 子 ) 位 于 3 的 TATA 杠 和 R 的 转 
采 起 始 位 置 之 间 。HIV 的 U3 区 有 寄主 TATA 结合 蛋白 (TATA binding protein, TBP) 的 结 
合 位 点 CTATA 态 框 ) 及 一 些 激活 剂 /增强 子 和 阴 抑 物 结合 位 点 :激活 剂 结合 到 GC 框 .增强 子 
NF«B 结合 到 NFxB 僻 点 ,还 有 一 个 未 鉴别 的 负 调 节 四 和子 ( 曾 被 认为 是 抽调 竹 因 子 Nef} 结 合 到 
负 调 节 元 件 (negative regulatory element) 即 NRE 位 点 。NRE 位 于 U3 区 内 , 离 R 区 300bp 
左右 。 实 际 上 ,Nef 通过 促进 被 感染 细胞 对 CD4 的 胞 在 作 用 而 促进 HTIV 的 繁殖 .从 而 阻止 了 
在 感染 细胞 表面 的 抑制 CD4 - gp120 复合 体 和 多 核 体 (syncytia} (很 多 细胞 涡 合 形成 的 大 的 多 
核 细胞 ) 的 形成 。Nef 还 通过 间接 激活 酷 氨 酸 激 酶 刺激 工 细胞 内 的 信号 转 导 遂 路 。 信 号 转 导 
通路 使 NFxB 摆脱 其 阻 抑 物 从 面 激 活 NFrB。NFkB 激 起 HIV 转录 。Nef 在 生产 性 感染 中 但 
进 了 5 倍 一 20 入 的 增加 ，Nef 的 缺损 导致 抑制 CD4 ~ gp120 复合 体 的 形成 ,最 小 限度 通过 
NFxB 刺激 病毒 转录 和 生产 性 感染 的 减少 。 抗 终止 子 蛋白 Tat 结合 到 病毒 mRNA 的 TAR 位 
点 上 并 阻止 转录 提前 终止 。TAR 位 点 在 左 端 LTR 的 尺 区 。Tat 的 缺损 便 TAR 和 RNA 虞 
合 酶 相互 作用 并 终止 转录 。Rev 促进 全 长 和 一 个 个 拼接 的 病毒 RNA 从 核 运 动 到 细胞 质 。 
Rev 在 env 区 的 一 个 位 置 上 结合 到 RNA 上 。Rev 的 缺损 导致 设 有 细 肥 质 RNA 表达 Gag、 
Gag - Pro ,Gag -Pro - Pol -Jnt 和 Env 多 蛋白 。 

在 所 有 反 转 录 病 毒 中 ,新 生 正 RNA 的 长 度 超出 了 右 端 LTR, 但 由 于 在 民 - U5 边界 处 加 
入 了 3'polyA 链 而 缩短 (图 10 -8)。 正 RNA 的 5 末端 被 加 了 一 个 了 - 甲 基 乌 嘲 吟 核 苷 的 帆 
子 。 全 长 转录 物 含 以 下 区 域 :m7GpppGm - 民 -L5 -PB -gag -pro -pot -int -env -tl3—R-— 
polyA。 一些 全 长 RNA 被 拼接 ,产生 的 RNA 专门 为 了 包 膜 蛋白 质 的 合成 。 在 具有 调节 基因 
的 更 复杂 的 反 转 录 病 毒 中 ,全 长 RNA 拼接 了 两 次 ,得 到 的 RNA 表达 以 下 调节 蛋白 :Vif、Tat、 
Rev 和 Nef( 图 10 -8a)。 

RSV 不 表达 特定 的 调节 蛋白 (例如 Tat,Rev,Nef) ,意味 着 它 在 RR 区 缺乏 呢 化 作用 位 点 和 
在 er 区 缺乏 mRNA 易 位 抑制 位 点 ,以 及 它 没有 抑制 寄主 受 体 -病毒 附着 蛋白 复合 体形 式 (图 
10 - 8c)。RSV 的 基 些 突变 体 具 有 表达 酯 氨 酸 激酶 的 寄主 -获得 基因 (swc)。 当 过 度 表达 时 ,此 
伍 白 促进 不 恰当 的 基因 表达 和 寄主 细胞 不 正常 的 繁殖 ,经 常 在 鸡 中 导致 恶性 生长 。 一 个 或 更 
多 仿 src 瘤 基 因 的 拼接 转录 物 被 翻译 。 


10. 24 在 被 反 转 录 病 毒 感染 的 细胞 中 ,看 日 质 合成 的 某 些 特性 是 什么 ? 


在 所 有 反 转 录 病 毒 感 染 的 细胞 中 ,全 长 RNA 的 酮 译 多 半 只 产生 多 蛋白 Gag, 因为 就 在 
gag 终止 翻译 后 是 一 个 无 义 密码 子 (图 10 ~ 8)。 当 在 gag&pro 和 和 pro 世 pol 之 间 有 无 义 突变 
的 称 码 抑 制 (frameshift suppression) 时 会 产生 少量 Gag - Pro 和 Gag -Pro- Pol- Int 多 和 蛋白 。 
Pol 蛋白 产生 的 数量 是 Gag 的 1710 一 1720， 

狗 重 白 的 蛋白 酶 活性 通过 在 Gag - Pro 和 Gag -Pro - Pol- Int 中 的 自动 催化 作用 ,使 
Gag 和 Pro 分开 和 使 Pro 和 Pol- Int 分 开 。 在 HIV 中 ,看 白 酶 的 切割 使 Gag 进入 核 重 白 (NC 
二 p7), 衣 壳 (CA 二 p24) 和 蛋白 和 基质 (MA 一 p18) 看 向 ( 表 10. 1)。 和 蛋白 酶 还 使 Pol( 反 转录 酶 十 
RNaseH) 和 Int( 整 人 台 酶 ?分 开 。 友 转录 酶 和 及 NaseH 活性 并 没有 分 开 , 而 是 同时 存在 于 Pol 
内 。 几 乎 所 有 Env 都 是 从 只 表达 Ens 的 已 加 工 的 转录 物 合成 的 {图 10 - 8)。 

env 区 表达 的 多 和 蛋白 进入 内 质 网 , 穿 计 高 尔 基体 ,到 达 质 膜 。 多 蛋白 到 达 质 膜 后 ,多 重 白 
切 人 到 跨 膜 重 白 (TM 一 gp41) 和 附着 蛋白 (SU 二 gp120)( 表 10. 1)。 
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HTLV 和 RSV 感染 的 细胞 的 蛋白 合成 被 认为 和 HIV 感染 的 细胞 类 和 似 。 在 gag .aro 种 
zt 后 面 的 盛 闵 之 公子 能 有 效 阻 目下 游 基 因 ( 存 RSV 中 是 enw 利 sr)? 的 翻译 。 结 果 康 是 ,这 些 
基因 只 能 从 拼接 的 RNA 翻译 。 

在 某 些 反 转录 病毒 如 鼠 白 血 病 病毒 {MILV) 中 ,gag 和 pro 区 相 邻 并 在 相同 的 德 译 读 栓 
里 。gag 和 pro 被 杠 内 北 止 密码 子 分 开 ， HIV .HTIV 和 RSV 有 重 亚 的 gar 和 pro 区 并 在 
不 同 的 读 框 内 。 为 了 表达 pro、pol 和 int 基因 产物 ,这 些 病 毒 依赖 于 核糖 体 称 码 {ribosomal 
frameshifting) 机 制 去 避免 在 gag 区 末端 的 无 义 密码 子 。 据 报道 ,小 鼠 乳 腺 瘤 病 毒 有 两 个 分 开 
的 移 码 去 避免 在 gag 未 端 及 在 pro 和 pot 之 间 的 无 义 密码 子 ， 


10.25 什么 是 癌 基 因 ? 病毒 进入 正常 细胞 后 是 怎样 促进 瘟 发 展 的 ? 


多 数 疤 基因 (oncogene) 突 变 或 不 惟 当 地 表达 绩 胞 基 关 {证 常 细胞 基因 称 为 诛 癌 基因 ,它们 
的 产物 称 为 原 癌 蛋 和 白 ) ,这 些 细胞 基因 表达 在 信号 转 导 通路 中 的 特定 蛋白 。 瘤 蛋白 质 Concop- 
rotein) 是 痛 基 因 产 物 ,它们 在 信号 转 导 通路 中 起 作用 从 而 转 忆 细胞 ,使 得 细胞 无 节制 地 增殖 ， 
一 般 会 导致 痛 生长 {例如 在 实体 组 织 中 的 恶性 肿瘤 )。 

病毒 例如 RSV 具有 从 正常 细胞 基因 ( 壤 癌 基因 ) 获 得 的 癌 基 因 . 这 些 病毒 被 归 为 肿瘤 病 
毒 。 肿瘤 病 毒 还 包括 像 HTLY 的 生物 ,它们 尽管 没有 细胞 痛 基 因 , 但 它们 有 能 促进 细胞 增殖 
的 病毒 基因 ,这 样 就 使 更 多 细胞 在 原 瘤 基 内 上 发 生 帘 变 。 这 些 病 毒 还 可 以 转化 细胞 变 成 原 病 
毒 并 破坏 肿瘤 抑制 基因 或 引起 正常 原 瘤 基因 不 正常 地 表达 。 转 化 的 细胞 经 常 失 去 控制 好 坟 
殖 , 变 得 可 能 永生 ,改变 形状 , 光 新 的 抗原 特性 和 失去 接触 抑制 (contact inhibition)。 当 正常 细 
胞 和 其 他 细胞 有 足够 的 接触 时 通常 会 停止 增殖 。 接 钠 抑 仙 的 失去 使 细 臣 能 漫游 到 细 的 组 织 和 
苦 官 (转移 } 并 使 癌 扩 散 。 由 于 肿瘤 病毒 携带 的 癌 基 因 , 它 们 中 的 大 多 数 能 有 效 且 快速 地 转化 
细胞 (图 10 -8c)。 某 些 情况 下 , 癌 基 因 产 物 是 正常 蛋白 质 ,但 在 长 末端 重复 序列 (LTR》 上 的 
有 效 病 毒 启动 子 的 调控 下 过 度 生 产 。 通 常 痛 基 因 产 物 是 异常 便 日 质 ,/ 有 时 和 正常 重 白 质 的 区 
别 只 有 一 个 氨基 酸 的 变化 ,因此 不 能 正常 调节 。 结 果 是 ,信号 转 导 通 路 (第 11 章 } 的 异常 成 分 
刺激 细胞 不 正常 电表 达 自 己 。 在 几 个 其 他 罕 变 后 ,这 种 破坏 性 转化 就 可 以 产生 癌 细 胞 。 尽 管 
多 数 冶 基 因 来 自 原 痛 基因 ,一 些 病毒 携带 的 病毒 癌 基 办 和 细胞 基 内 没有 明显 的 联系 。 倒 如 ， 
HIV 的 Tat 蛋白 可 以 作为 和 碱 性 成 纤维 细胞 生长 因子 (bFGF) 接 合 过 程 的 信号 肽 并 引起 卡 波 西 
肉瘤 。 


10.26 ” 癌 蛋 白 是 如 何 分 类 的 及 它们 怎样 在 信号 转 导 通 路 中 起 作用 


目前 所 有 已 鉴别 的 瘤 蛋 白 可 分 为 8 类 ;中 肽 生长 因子 ; 侣 质 膜 或 细胞 质 中 的 牛 长 内 子 受 
体 ; 加 称 为 G 蛋白 的 GTP 调 节 化 白 ;由 有 酷 氮 酚 激 酶 或 苏 氨 酸 -丝氨酸 活性 的 膜 受 体 ;@ 有 酷 
氨 齿 激酶 或 苏 氨 酸 - 丝 氮 酸 活性 的 细胞 质 覃 白 激 酶 : 仿 作 为 转录 激活 剂 或 促进 DNA 复制 的 
DNA 结合 蛋白 ;人 D 促 进 和 蛋白 激酶 活性 的 细胞 周期 蛋白 ;@ 抑 制 肿瘤 挤 制 蛋白 的 蛋白 质 。 

几乎 所 有 在 多 种 信号 转 导 通路 中 起 作用 的 癌 蛋 白 都 开始 于 一 个 信和 号‘ 驮 或 类 固 醇 激素 )， 
终止 于 转录 的 激活 或 DNA 复制 的 起 始 ( 图 10 ~ 9?， 瘤 蛋白 超越 止 沼 细 胞 调节 并 不 断 发 出 信 
号 激 起 基因 表达 和 越过 细胞 周期 。 突 变 机 会 的 增加 发 生 在 原 交 基因 和 肿瘤 抑制 基因 (tumor 
suppressor gene)( 正 常 细胞 基因 削弱 或 换 制 信号 转 导 通路 )。 原 癌 基 因 转 变 成 瘤 基因 越 多 , 细 
胞 就 变 得 越 无 秩序 。 同 样 ,肿瘤 抑制 基因 被 突变 破坏 得 越 多 .信号 转 导 通路 的 不 止 常 表达 就 越 
多 























图 10-9 显示 了 原 癌 蛋 白 和 癌 蛋 白 在 典型 细胞 中 的 位 置 ,并 显示 了 它们 中 的 一 些 在 信号 
转 导 通路 中 是 怎样 签 此 与 其 他 蛋 和 白质 相 互 作用 的 。Sis 表示 了 不 正常 表达 的 肽 类 激素 血 小 概 
衍生 生长 因子 PDGF) ,这 些 因 子 可 在 网 胞 外 发 现 。FrbB、Fms、Kit,Ros 和 Sea 代表 了 膜 上 的 
蛮 变 受 体 ,它们 恰好 有 结构 酷 氨 酸 激酶 活性 Src.Abl 和 Yes 在 附着 到 朝 细胞 质 一 面 的 质 膜 
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图 10-9 原 靖 重 白 和 异常 痛 蛋 白 的 位 置 。(a) 瘤 蛋白 Sis 起 外 部 生长 因子 的 作用 。 荫 头 表 示 在 信 另 转 导 
通路 不 同 成 分 间 的 可 能 人 连接。(b) 癌 蛋白 ErbB、Fms、Kit、 Ros 和 Sea 起 生长 因子 受 体 的 作用 。 这 些 受 体 
位 于 质 膜 上 。 受 体 的 外 面部 分 结合 生长 因子 ,而 细胞 质 区 域 传 递 信号 到 细胞 内 部 。 许 多 如 胞 质 区 域 起 栈 
氮 酸 激酶 的 作用 。 (cyRas 是 单 体操 -蛋白 , 它 传 递 信号 到 细胞 质 激酶 .中 细胞 质 激 复 Mos ,Raf 和 Fps 传 
递 依 号 到 核 内 起 作用 的 蛋白 质 。(e) 蛋 白质 Fos、Jun, Myb, Myc, ErbA ,Skl,Ets 和 Rel 起 转录 激活 物 的 作 
用 。( 人 ) 酷 氮 酸 激酶 结合 到 面向 细胞 质 的 贰 膜 上 。 


上 的 膜 结合 型 的 结构 酪 氨 酸 激酶 。Ras 是 和 上 膜 相关 的 单 体 G 和 蛋白, 它 携带 信号 从 受 激 受 体 到 
酶 。Mos、Raf 和 Fps 是 活性 丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶, 它们 游离 于 细胞 质 中 。 多 数 核 内 瘤 蛋 站 是 
转录 激活 物 ,它们 的 合成 是 由 多 种 信号 和 信号 转 导 通路 引起 的 。 
10.27” 癌 病 毒 携带 的 癌 基 因 有 半 些 ? 这 些 癌 基 因 产 物 在 感染 细胞 中 是 如 何 起 作 
用 的 ? 

尽管 癌 病 毒 通常 只 携带 一 个 瘤 基因 ,但 它们 可 以 携带 任何 癌 基 因 。 一 些 癌 基 因 产 物 在 一 
开始 就 影响 信号 转 导 通 路 ,而 其 他 的 则 上 晚 一 些 影响 。 在 下 面 讨论 的 信号 转 导 通路 的 例子 中 ， 
PDGF 一 血小板 入 生生 长 因子 ,EGF= 二 表皮 生长 因子 ,TGF 二 转化 生长 因子 ,INF 一 干扰 素 。 其 
他 缩写 包括 :,R= 受 体 ,TA 三 转录 激活 物 ,G=G 下 白 ,PLC= 磷 脂 酶 - C, PLD== 磷 脂 酶 - DD， 
DG 一 二 酰 甘 油 .PKC= 二 蛋白 激酶 - C,MAPKKK 一 促 分 裂 原 活化 蛋白 激 醇 激酶 激酶 , MAPKK 
== 促 分 裂 原 活 化 蛋白 激酶 激酶 , MAPK 一 促 分 裂 原 活化 型 和 白 激酶 ,CDPK 一 依赖 细胞 周期 尼 白 的 
激酶 ,TSP 一 肿瘤 折 制 蛋白 ， 单 篇 头 -> 表示 激活 , 双 箭 头 ==> 表 示 产 生 , 钝 箭头 -| 表示 抑制 。 
人 例 10.9 




















猿 猴 肉瘤 病毒 (SSV) 具 有 编码 肽 类 激素 血小板 衍生 生长 因子 (PDGF)? 的 疗 茶 因 $is。SSV 
感染 细胞 不 正常 地 产生 高 水 平 PDGF 并 从 细胞 中 释放 。 细 胞 外 的 PDGF 不 断 启 动 促 进 细胞 
增殖 ,转化 和 突变 积累 的 信号 。 包 括 sis 基因 产物 的 信号 转 导 通路 是 :PDGEF(Sis)--> 及 -> 
-> PILC==»> DG -->PKC--> TA==>TA 的 第 二 层 ==>> 转 化 。 
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es 本 例 10.10 


乌 类 成 红细胞 增生 病毒 (AEV) 具 有 编码 表皮 生长 因子 (EGF) 受 体 的 瘤 基因 er5B。 冶 基 
因 在 EGT 缺乏 的 情况 下 发 出 信号 , 它 就 是 以 这 样 的 方式 产生 变异 。ErbB 有 酷 筷 酸 激 酶 法 性 . 
甚至 没有 EGF 的 市 激 也 有 。 这 祥 一 来, 信号 转 导 通路 的 第 一 步 就 不 需要 了 。 和 包括 erbB 基因 
产物 的 信和 号 转 导 通路 的 模式 是 ;UCGT -> REErbB)-->G -> PLC==>» DG--> PKC-> TA--»> 
TA 的 第 二 层 ==> 转 化 。 


ez 例 10.11 


Harvey 所 肉 瘤 病 毒 (MSV) 具 有 癌 基 因 ras。Ras 癌 基 因 表 这 一 个 修饰 了 的 GTP 站 售 蛋 
向 ( 见 问题 11.5) ,此 蛋白 在 没有 信号 (生长 因子 ?时 激活 信号 转 导 通路 中 的 酶 。 不 恰当 激活 的 
酶 在 细胞 质 中 产生 第 二 入 号 分 子 ,引起 细胞 转化 。 有 转化 生长 因子 a{ TGF - o] 的 信号 转 时 通 
路 没有 TGF 也 可 以 被 激活 。 由 癌 基 因 引 起 的 这 种 激活 可 以 导致 DNA 复制。 包括 erbB 基因 
产物 的 信号 转 导 通路 的 模式 是 ;TGF -> R--> G(Ras)--> MAPKKEK -> MAPKK -> MAPK 
->CDPK --1 TSP==> DNA 复制 


#F 例 10. 12 


禽类 成 屿 细胞 瘤 病 毒 CAMV) 具 有 myb 痛 基 因 。 那 是 一 个 已 政变 的 转录 激活 物 , 因 此 在 
通过 信和 吴 转 导 通 路 时 不 必 再 修饰 。 这 样 一 来 ,myb 编码 的 净 爱 白 直 接 激 活 转 录 并 可 能 激活 细 
胞 繁殖 。 信 号 转 导 通路 不 再 被 需要 ,因为 Myb 避 循 下 列 模式 :INF -> R-->G -> PLD--> DG 
-> PKC -> TACMYb)--=> 转 录 。 


植物 病毒 


10.28 ”区 分 植物 病毒 的 特征 是 什么 9 


绝 大 多 数 植物 病毒 都 有 一 个 单 链 线 性 正 RNA 染色 体 ,其 染色 体 有 一 个 螺旋 形 的 或 二 十 
面体 对 称 的 衣 壳 。 和 这 条 规则 例外 的 是 一 些 双 链 DNA 病毒 ( 花 椰 某 花 叶 病毒 ) .雪茄 形 病 毒 
《车 基 花 叶 病 毒 ; 和 一 些 奇特 形 病毒 ( 弹 状 病毒 是 弹 形 病毒 ,而 双 粒 病毒 组 由 两 个 融合 的 二 十 面 
体 对 称 的 衣 壳 组 成 )。 一 些 有 分 割 的 染色 体 组 的 植物 病毒 的 一 个 不 寻常 的 特点 是 分 割 开 的 节 
段 进 人 分 开 的 衣 壳 中 。 衣 壳 的 大 小 在 某 些 时 候 有 所 变化 。 生产 性 感染 (productive infection) 
(产生 烈性 子 代 ) 需 要 病毒 染色 体 的 所 有 成 分 同时 感染 一 个 细胞 。 

#5F 例 10. 13 


Almovirus[ 首 医 花 叶 病 素 ) 有 分 割 的 染色 体 组 分 到 不 同 大 小 的 颗粒 中 。 最 大 的 颗粒 
58nm 长 并 有 两 个 节 颖 (染色 体 )# 1 和亲 2。 中 等 大 小 的 颗粒 的 长 度 大 的 为 最 大 的 2/3 并 有 一 
个 节 段 间 3。 最 小 的 颗粒 长 度 大 约 为 最 大 的 1/3 且 有 节 段 #4， 第 四 个 颗粒 的 长 度 大 芍 为 最 大 
的 12, 但 它 不 仿 RNA。 


正 RNA 植物 病毒 有 只 编码 3 一 4 个 蛋白 质 的 小 染色 体 : 解 旋 酶 .RNA 复制 酶 ,细胞 到 细 
胞 的 移动 蛋白 和 壳 粒 。 复 制 酶 被 认为 对 于 复制 型 (RE) 正 RNA 链 和 负 RNA 链 的 解 旋 和 分 离 
是 很 重要 的 。 在 不 能 利用 寄主 酶 的 那些 病毒 中 ,复制 酶 是 依赖 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 。 细 胞 
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到 细胞 的 移动 蛋白 (movement protcim) 使 病毒 RNA 在 植物 组 织 中 的 散布 室 得 容易 。 壳 粒 是 
衣 充 的 蛋白 亚 单 位 。 仅 有 一 个 正 RNA 植物 病毒 页 豆花 叶 病 毒 组 的 外 壳 有 两 个 特定 的 壳 粒 。 
多 数 情况 下 ,很 难 让 实 植物 病毒 能 表达 自己 的 RNA 复制 酶 ,因为 病毒 感染 和 应 激 引 起 寄主 纺 
码 依 赖 于 RNA 的 RNA 察 合 驻 。 复制 酶 勾 常 由 两 个 部 分 组 成 :出 病毒 染色 体 决 定 的 部 分 和 由 
.寄主 染色 体 奖 定 的 部 分 。 这些 便 白 需 都 不 属于 应 激 引起 的 寄主 复制 理 。 那 些 不 能 编码 复制 酶 
的 病 柱 不 得 不 依赖 寄主 的 依 玉 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 (RNA 复制 号) 来 复制 它们 的 基因 组 。 


FF 例 10, 14 


已 显示 能 编码 强 分 或 全 部 RNA 复制 酶 的 植物 病毒 包括 芜 划 黄花 叶 病 毒 组 (TYMV== 
turnip yetiow mosaic virus) 和 南瓜 花 叶 闹 毒 组 (CMYV 二 cucumper mmosaic virus)。CMV 复制 
酶 由 两 个 病毒 编码 蛋白 (1a 和 2a) 和 一 个 54kDa 寄主 蛋白 组 成 。 


10.29 讨论 烟草 花 叶 病毒 的 特点 和 烟草 花 叶 病 的 起 因 。 烟 草花 叶 病 毒 是 怎样 感 
染 细胞 的 ? 

不 象 放 雪 植物 病毒 依赖 昆虫 载体 感染 植物 细胞 ,烟草 花 叶 病毒 CTMYV) 仅 依赖 于 细胞 壁 的 
机 械 损 伤 。 细 胞 壁 的 损伤 使 此 病毒 能 结合 到 寄主 纳 胞 的 质 膜 上 。 现 认为 TMYV 通过 胞 饮 作 用 
或 胞 知 作 用 进 人 寄主 细胞 。 病 毒 的 基因 组 是 怎样 从 内 体 到 达 细胞质 的 算 不 知道 。 

烟草 花 叶 病毒 有 一 个 18nm x 300nm 的 螺旋 形 衣 壳 , 它 由 4900 个 相同 的 杆 状 壳 粒 构成 ， 
并 有 一 个 直径 为 tnm 的 中 轴 通 道 。 长 度 为 ?nm 的 长 方形 壳 粒 形成 了 衣 壳 " 壁 ”。 正 RNA 类 
约 能 人 衣 壳 “ 壁 %5nm( 图 IJ0 -10)。 记 住 , 正 RNA 可 以 起 mRNA 的 作用 。 衣 过 的 长 度 由 病毒 
正 RNA 的 长 度 决定 ,虽然 壳 粒 可 以 在 体外 自发 聚集 成 一 个 各 种 各 样 长 度 的 螺旋 形 衣 党 , 信 
这 些 结构 只 有 在 pH 值 为 4~6 之 间 才 稳定 。RNA 增加 了 家 过 的 稳定 性 ,因此 pH 值 在 3~9 
之 间 的 正常 条 件 下 它 都 是 稳定 的 。 病毒 RNA 在 病 毒 体内 以 螺旋 状 排列 并 位 于 每 个 寺 粒 的 沟 
内 {图 10- 10)， 


(a) 






RNA 穿 过 核 翰 
中 心 的 运动 


+RNA 





18 nm 


图 10- 10 烟草 花 叶 病 毒 染 色 体 的 包 壳 作 用 。(a)TMY 有 -个 含 一 个 5 帽子 和 一 个 类 似 ENA 的 3' 区 
的 线性 TRNA 染色 体 ， 包 壳 作用 从 3 林 端 开始 ,由 3 到 5 端 进行 ,直到 如 了 帽子 的 5 末端 被 包 人 壳 中 。 
也 有 包 壳 作用 从 起 始 位 点 朝 3' 示 端 进 行 。(b} 索 粒 排 列 在 一 个 长 螺旋 体内 ,RNA 位 于 消 病 毒 体 长 度 方向 
的 两 呈 索 粒 之 间 。 病 毒 体 的 最 后 尺 十 是 18nmX 300nm， 中 间 有 一 个 家 径 为 4nm 的 中 空 的 中 心 柱 。 


" 219 





* 220 。 


分 子 和 细胞 生物 学 





正 RNA 染色 体 在 5 林 端 加 了 个 "mG 的 幅 子 ,但 在 其 3 木 端 没有 poly 和 尾巴 。TMYV - 
RNA 的 3 末端 类 似 于 细胞 的 1RNA ,无 论 是 第 三 结构 还 是 它 能 被 细胞 组 氨 栈 - tRNA 合成 酶 
修饰 从 而 在 其 3 末端 获得 一 个 共 价 结合 的 组 氨 酸 ， 

FP 例 10.15 


许多 其 他 植物 病毒 的 3' 末 端 十 分 类 似 tRNA 并 被 细胞 氮 酰 - tRNA 合成 敌人 和 修 饶 。 些 表 花 
叶 沉 毒 和 南瓜 花 叶 病 毒 可 以 加 酷 氮 酸 ; 芜 鞭 黄 花 叶 病毒 组 可 以 通过 寄主 氨 酰 -tRNA 合成 酶 
在 其 3 末端 加 入 频 气 酸 。 


10.30 烟草 花 叶 病毒 正 RNA 是 怎样 表达 的 9 


当 寄主 核糖 体 在 5 帽子 附近 开始 蛋白 合成 并 和 剥 去 虎 粒 时 ,RNA 开始 翻译 多数 翻译 在 
基因 组 173 处 终止 ,产生 标记 为 p126 的 多 肽 (图 10 - 11a)， 侦 尔 ,UAG 终止 密码 子 被 细胞 氮 
酰 - :RNA 抑制 ,产生 命名 为 p183 的 更 长 的 蛋白 。 这 些 蛋 白质 的 功能 还 不 十 分 清楚 ,尽管 从 硕 
序 上 它们 类 似 其 他 蛋 犁 质 ,p126 代表 了 解 旋 酶 而 p183 是 RNA 复制 酶 的 一 个 亚 单位 。 翻 译 还 
可 以 从 内 部 起 始 密 码 子 开 始 ,产生 小 的 多 肘 p30, 它 对 病毒 RNA 在 植物 中 的 散布 起 了 一 些 作 
用 , TMYV -~ RNA 通过 胞 间 连 丝 (plastmnodesmata) (连接 相 邻 植物 细胞 的 小 的 细胞 质 管道 ) 从 
细胞 到 细胞 移动 。 初 步调 查 提示 p30 和 胞 间 连 丝 发 生 联 系 , 它 结合 TMV - RNA 并 帮助 其 在 
胞 问 连 丝 中 扩散 。 然 而 ,病毒 RNA 通过 胞 间 连 经 的 机 制 尚 不 清楚 。 





1 t tb i ti 
a 、 ] 
(a) TR (人 内 了 


人 细胞 
解 旋 酯 。 ”由 汉 移动 


复制 本 p183 





(by i 也 1 | ti t 
5 Cap po CA 





J 


ft 
5 Cap i CCAY 


1 t 
Oa pp A 


| 翻译 
外 过 P17.7 


图 10-11 TMYV 正 RNA 染色 体 的 翻译 。(a) -个 全 长 十 RNA 染色 体 通 常 编 码 3 个 蛋白 质 ; 解 旋 酶 , 复 
制 酶 和 细胞 到 细胞 运动 蛋白 。 解 旋 复 和 复制 酶 由 重要 的 区 域 表达 ， 如 果 在 第 -个 无 疼 密 码 子 处 终止 就 合 
成 解 旋 酶 ,如 果 在 第 -个 无 义 密 码 子 处 抑制 则 产生 复制 酶 。 复制 磨 产 生 后 蛋白 质 合 成 的 重新 起 动产 生 细 
胞 到 细胞 运动 蛋白 。(1 一 翻译 的 起 始 ,1 一 翻 详 的 终止 ,) tb} 由 5 帽子 的 3 末端 和 染色 体 组 成 的 短 RNA 表 
述 外 完 佛 和 白 。 
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当 在 病毒 染色 体 组 3 末端 编码 党 粒 重 白 的 RNA 只 有 全 长 基因 组 的 一 部 分 时 , 它 不 能 被 
岸 译 。 必 须 通 过 加 工 全 长 正 RNA 合成 亚 基 内 组 正 RNA 分 子 ( 图 1C- 11b)。 很 明显 ,除了 起 
始 密码 子 外 还 需要 5 幅 子 和 核糖 体 结合 区 。 

病毒 和 寄主 编码 的 系 白 质 组 成 的 复制 酶 (依赖 于 RNA 的 RNA 率 合 酶 ;起 始 了 细胞 质 中 
病毒 负 链 的 合成 。 双 链 RNA 被 归 为 复制 型 (RF)。 同 样 的 依赖 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 被 认 
为 人 台 成 全 长 正 RNA, 并 合成 负 链 最 后 173 的 短 RNA。 负 RNA 模板 和 大 量 新 的 正 RNA 在 被 
复制 过 程 中 称 为 复制 中 间 体 (replicative intermediate,RID。 从 RI 得 到 的 短 正 RNA 被 翻 详 产 : 
生 大 量 病 毒 体 产 生 所 需 的 壳 粒 ， 


10.31 TMY 病毒 体 是 怎样 形成 的 ? 


壳 粒 最 初 襄 合 为 33 个 壳 粒 组 成 的 双 层 厚 的 板 。 正 RNA 积 板 上 层 的 沟 发 生 联 系 ,在 离 3' 
末端 800 个 核 董 酸 处 的 装配 起 始 位 点 (assembly initiation site) 有 -一 个 螺旋 结构 (图 10 - 10) ， 
新 壳 粒 加 在 板 的 上 而 将 RNA 固定 在 成 长 的 衣 壳 醇 里 。 新 RNA 朝 5 末端 方向 和 最 新 的 党 粒 
发 生 联 系 ; 这 样 5 末端 穿 过 轴 通 道 。 衣 壳 也 可 RNA 的 3 末端 生长 ,但 效率 较 低 。 

直到 病毒 染色 体 全 部 衣 壳 壁 中 友 壳 合成 才 进 行 。 尽 管 衣 壳 育 人 台 没有 RNA 也 可 发 生 , 但 
形成 的 概 极 不 稳定 并 很 快 解 聚 。 因为 这 样 ,所 有 TMY 大 约 都 是 同样 的 长 度 。 


复 习 题 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1. 真 核 蛋白 质 中 使 得 它们 能 够 进 人 内 质 网 的 特征 结构 域 是 ( )。 (a) 终 止 转移 结构 域 
(b) 信 和 叶 序 列 〈c) 信 号 序列 受 体 〈d) 信 和 叶 识 别 蛋 白 (8) 信 号 识别 恒 白 受 体 

2. 允许 真 核 蛋白 质变 成 整合 膜 蛋 和 白 的 结构 域 是 (”)。  (a) 终 止 转移 结构 域 “〈b) 信 和 号 序列 
肽 酶 《ce) 信 和 号 序列 受 体 ”( 山 信 和 号 识别 蛋白 ”Ce) 信 号 识 贡 蛋 白 受 体 

3。 转移 信号 序 剂 结 构 域 的 酶 是 (”)}。 ta) 终止 转移 结构 域 〈b) 信 号 序列 炭 酶 “信号 序 
别 受 体 (dd) 信 和 号 识别 蛋白 (8@) 信 号 识别 蛋白 受 体 

4. AN - 联 多 糖 附 着 到 (”)。 ” (a) 丝氨酸 《b) 甘 氮 酸 (c) 色 氨 酸 (dd) 半 胱 氨 酸 (e) 天 冬 
聊 胺 

5. 中 - 联 多 糖 附 着 到 (”)。 (a) 丝氨酸 (hb) 甘氨酸 (ce) 色 毛 酸 (d) 半 胶 氨 酸 (e) 天 冬 
栈 腕 

在 下列 ( NN - 联 糖 没 加 到 内 质 网 中 。 (a) NN - 乙 栈 昔 精 腕 (b) 甘 露 糖 (ec) 葡 欧 精 
(中 唾液 酸 《e) 所 有 这 些 糖 都 被 加 到 ER 中 

7. HIV 是 (  ) 进 人 寄主 细胞 的 。 (a) 内 大 作用 〈b) 外 吞 作用 《c) 膜 融合 〈d) 注 人 其 
RNA {ej 以 上 均 不 是 

8， 病 毒 包 膜 上 的 ( ) 成 分 使 人 免疫 缺陷 病毒 (HIV) 附 着 到 寄主 细胞 上 FE。 (a)gp4l (by)pl8 
{cygpl20 (dp24 (eypl5 . 

9， 多 数 禄 动物 病毒 蝶 遂 过 {”) 侵 人 寄主 组 胞 中 的 。 (a) 包 索 作 用 (b) 外 香 作 用 《c} 内 雁 
作用 “由 肪 过 《e) 质 膜 融 合 

190. 有 包 膜 动物 病毒 侵 人 质 膜 时 失去 其 包 膜 ,它们 是 通过 ( ) 讲 人 细胞 的 。 《9 内 吞 作 月 
(b) 腊 融合 “《c) 包 志 作 用 《dd} 核 内 体 融 合 (e) 质 膜 熔化 

11， 反 转录 病毒 具有 的 将 其 RNA 染色 体 转变 成 DNA 染色 体 酶 的 名 称 是 (”，)。 (a) 依赖 于 
RNA 的 RNA 聚合 酶 〈b) 复 制 酶 〈 依 六 于 DNA 的 RNA 豪 合 酶 ”(d} 反 转录 酶 
{ej 以 上 上 均 不 呈 

12， 反 转录 酶 具有 的 在 DRA 合成 后 消化 RNA 模板 的 酶 活性 是 ( )。 {ajReverse discrimi- 
nase 《bb} 上 脂肪 艇 IH (cc) 重 让 酶 CdRNA 酶 百 ‘eyDNA 酶 晶 
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13. 反 转录 病 窒 的 染色 体 种 类 是 ( )。 (a) 一 个 正 ssRNA (b) 一 个 负 ssRNA (ce}) 两 个 拷 
员 的 正 ssRNA 《dd) 其 个 描 贝 的 钢 ssRNA 《e) 以 十 均 不 是 

14.“ ) 病 毒 酶 活性 是 反 转 录 病 毒 的 核心 。 (a) 反 转录 酶 〈b) 有 蛋白酶 〈c)RNA 酶 
(d) 整 合 醇 《e) 以 上 均 不 是 

15. 下 列 ( ) 椒 是 反 转 录 病 毒 。 (a) 致 痛 病 毒 ”(b} 悍 病毒 (ce)spumavirus (d}rubivirus 
《e) 以 上 全 是 反 转 录 病 性 

16，HIV 的 转录 起 始 于 ( 7?。 (Ca)gag (bypol (eyenv (由) 左 端 LTR (e) 右 端 LTR 

17. ( ”RNA 病毒 具有 致癌 基因 。 (a) 乙 型 肝炎 病毒 (bb) 非洲 淋巴 瘤 病毒 (ec) 人 乳头 疤 
病毒 《〈d) 腺 病毒 (e) 劳 斯 肉瘤 病毒 

18, 信和 号 转 导 通路 中 致癌 基因 myc ,ras、erbB、sis 产 梅 的 顺序 是 ( )。 (a}sis -erbB ras-— 


mye (bmyc-erbB-sis~ras t(c)ras- sis—-erbB- myce {qd)erbB- myc- ss ~ ras 

















Ce)ras— sis - myc ~ erbB 
是 非 题 正确 的 答案 写 *T” ,错误 的 答案 写 *F”。 


. 蛋白质 的 糖 基 化 作用 发 生存 内 质 网 和 高 尔 基 复 合体 中 ， 

.加 在 蛋白 质 上 的 糖 类 能 结合 到 天 冬 酰 胺 的 氮 上 或 通过 丝氨酸 的 氧 。 

， 通 过 糖 链 上 甘露 糖 的 甲 基 化 作用 ,蛋白 质 定 向 到 溶 酶 体 上 ， 

. 仅 在 有 合适 的 信和 号 序列 和 穿 过 内 噶 的 电压 时 ,蛋白 质 才能 进入 到 线粒体 的 基质 中 ， 
.蛋白 质 从 基质 进 人 到 线粒体 的 膜 间 际 中 ， 

。 病毒 蛋白 质 产 生前 ,病毒 的 负 RNA 染色 体 必 须 先 合 成 互补 的 赴 RNA 链 。 
。、 有 二 十 面 (甚至 病毒 似乎 是 球状 的 ) 衣 壳 的 病毒 可 以 是 二 十 面体 对 称 结 均 。 
。 圆柱 形 病毒 据说 有 螺旋 形 对 称 结构 。 

. 一 般 来 说 ,病毒 吸附 由 病毒 上 上 脂 附 着 位 点 和 寄主 细胞 上 有 上 脂 受 体 调节 。 

10， 病毒 附着 位 点 的 窒 变 可 以 改变 病毒 的 寄主 范围 。 

11. 单 链 正 RNA 病毒 通常 在 转录 前 先进 行 翻 译 。 




















小 


. 12. 单 链 负 RNA 病毒 通常 具有 依 整 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 来 转录 它们 的 染色 性 组 ， 





13. 单 链 负 RNA 病毒 通常 在 翻译 前 先进 行 转录 。 

14. 反 转录 病毒 是 单 链 正 RNA 病毒 ,它们 的 DNA 聚合 酶 仅 可 使 用 DNA 模板 。 

15, 上 反 转 菜 病毒 将 其 染色 体 组 转变 成 较 短 的 DNA， 

16. 一 般 地 说 , 双 链 RNA 病毒 上 共有 的 依赖 于 RNA 的 RNA 聚合 酶 是 复制 酶 。 

17. 当 细 胞 被 双 链 RNA 病毒 ( 反 转 有 永 病毒) 感染 后 ,病毒 转录 呈 于 翻译 ， 

18， 反 转录 病毒 的 gag 区 表达 一 个 以 上 多 肽 。 

19。 人 嗜 工 淋 巴 细 胞 病毒 (HTLV- 工 了) 属于 致癌 病毒 亚 科 ， 

20、 人 了 嗜 工 淋巴 细胞 病毒 (HTLV-I、I ) 有 二 十 面体 对 称 结构 的 衣 党 ,而 人 免疫 缺陷 病毒 
(HIVY-1、2) 的 衣 沉 是 螺旋 形 对 称 的 弹 形 衣 过 ，。 

21. 反 转 录 病 毒 的 RNA 染色 体 组 和 DNA 原 病毒 的 长 度 相同 。 

22，HIV 中 的 RNA 染 鱼 体 组 在 每 个 末端 都 有 一 个 长 木 端 重复 序列 。 

23. 许多 DNA 病毒 (HBV ,EBV ,HPV .SV40 等 ) 携 带 致 阅 基 因 , 但 这 些 焉 癌 基 因 和 正常 细胞 


的 基因 不 相关 。 
匹配 题 ”病毒 (入 栏 中 1 一 7 与 其 形状 ( 卫 栏 中 A 一 已 配对 ， 
A 栏 B 栏 
1. 组 小 核糖 核酸 病毒 ( 峭 骨 灰质 炎 病 毒 \ 甲 型 肝炎 病毒 、 入， 螺旋 状 


请 蹄 疫病 毒 ) 
2， 乳 多 空 病 豆 ( 乳 头 瘤 病 毒 .SV40 、 多 瘤 病 毒 ) B. 二 十 面体 的 或 全 对 称 的 
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3， 阐 状 病毒 (狂犬 病毒 ) CC， 球形 
4， 疗 病毒 ( 牛 疗 病 毒 ) D， 弹 形 
5. 上 反 转 东 病 带 ( 人 免疫 缺陷 病毒 .人 嗜 淋 巴 细 胞 病毒 ) EE. 复合 
6. 披 腊 病毒 (东部 和 西部 与 脑 炎 病 毒 ) 
7. 正 茜 病毒 (流域 病毒 
HIV 区 (B 栏 中 入 ~~ 记 和 它们 表达 的 重 白 CA 栏 中 8 一 13) 配 对 。 
8。 核 蛋白 A. pol 
9. 衣 襄 B. envw 
10. 基质 (为 70 
11， 蛋白酶 D. int 
12， 反 转录 酶 /RNA 酶 理 E. gag 
13, 整合 酶 
来 自 RNA 病毒 的 致癌 基因 (了 栏 中 A 一 E) 和 它们 每 个 表达 的 重 白质 (A 栏 中 14 一 18? 配 对 。 
14. 有 了 酷 氨 酸 激酶 活性 的 受 体 A ois 
15， 核 内 的 激活 剂 B. erbB 
16. 牛 长 激素 (血小板 生长 因子 》 CO. ras 
17. 单 体 G 和 蛋白 D, mye 
18. 表皮 生长 因子 受 体 E. fos 
本 语 (B 傅 中 A 一 FE) 和 描述 CA 栏 中 19~22) 配 对 。 
19， 病 毒 的 核酸 和 电 白 覆盖 物 AAA_ 壳 粒 
20. 有 20 面 12 个 顶点 的 围绕 病毒 核酸 的 蛋白 外 壳 B,， 衣 壳 
21. 许多 动物 病毒 的 膜 覆盖 物 C. 核 壳 
22. 病毒 外 壳 的 亚 单位 D， 二 十 面体 
E. 包 腊 


术语 除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


-人 


pO 
ko 二 二“ 


于 Fi ie | 一 
下 


， 当 蛋白 质 被 合成 时 ,允许 蛋白 质 进 入 内 质 网 的 氨基 末端 “两 个 词 》 

.结合 到 新 生 帕 氨基 末端 和 80S 核糖 体 上 并 使 复合 体 附着 到 内 质 网 的 乙 白 质 名 称 。( 三 个 词 ) 
. 将 多 糖 加 到 天 冬 酰 毛 的 膜 脂 名 称 。 

， 当 和 蛋白 质 被 6 - 爸 酸 甘露 糖 标 记 时 ,得 到 这 些 和 蛋白 质 的 细胞 器 。 

. 使 新 生 蛋 白质 在 细胞 质 中 变性 以 使 它们 能 进 人 细胞 器 的 蛋白 质 名 称 。 

. 用 于 描述 一 个 病毒 可 以 感染 寄主 多 样 性 的 术语 。( 两 个 词 》 

. 用 于 描述 病毒 吸引 到 寄主 中 特定 细胞 类 型 的 术语 。( 两 个 词 ， 

.gp120 中 的 "gp" 表示 什 么 ? 





用 于 修饰 可 作为 mRNA 的 病毒 RNA 基因 组 的 形容 词 。( 一 或 两 个 词 ) 


.用 于 修饰 病毒 反 向 包 膜 的 形容 词 。 

. 描述 每 个 被 感染 细胞 产生 的 病毒 子 代数 的 名 称 。( 两 个 词 ) 

， 在 单 链 RNA 病毒 中 , 特 指 核酸 模板 和 新 生 染 色 体 链 的 术语 。 (两 个 词 ) 

。 反 转录 病毒 的 DNA 合成 最 初 从 RNA 模板 开始 。 从 RNA 模板 合成 新 DNA 酶 名 称 是 什 


么 ?两 个 词 ) 


， 携 带 的 癌 基 因 类 似 于 动物 细胞 基因 的 病毒 亚 科 ，。 
。 人 免疫 缺陷 病 柱 (CHIV)? 属 于 什么 亚 科 ? 

. HTV 用 来 附着 到 寄主 细胞 的 膜 重 白 。 

.会 JIIV 转录 起 始 子 的 区 。‘ 二 个 词 ) 





分 于 和 细胞 生物 学 





答 案 


选择 题 
l,b2a be Sa 6Gd Te Se 90 lb td i12d I13.c 
1 = 13, d 16.d 17, ee 18. a 


是 非 题 


1. T 2. TT 3. F( 通 过 廿 锋 糖 的 磷酸 化 作用 ) 4 T 5. T 6. 了 7, TT 8, T 9. F( 通 
过 誉 白 附着 位 点 /人 玲 白 受 体 ) 10.T 1 TT LT 13. TT 14 FPF( 或 以 RNA 或 以 DNA 
作为 模板 ) 15, F( 比 RNA 染色 体 组 长 ) 16.T 17.T 23, 19.T .TT 21F 
(RNA 染色 体 组 [R- U5 -PB -gag -pol-env-03 -RR] 比 愿 病毒 的 [U3~R-U3 -了 PB-gag 
-pol -env -3 -RR-05] 更 短 ) 22. F( 仪 新 生 DNA 或 RNA 病毒 有 LTR) 23, 工 





匹配 题 


1 BE2B3D4FESCSBCOT CO SF OE 10R ilC 12.A 13.D 
I4.B 15.D 16,. A 17.C 18B IC 2.D 2LF 322 A 


术语 


1. 信号 序列 2. 信号 识别 颗粒 3. 多 蒿 淖 4 深 酶 体 5. 唇 基 6 寄主 范围 7. 细胞 向 
性 8. 糖 蛋 白 小 正 RNA 10. 裸 的 1， 裂解 量 12. 复制 中 间 体 13. 反 转 录 跟 
14， 致 痛 病 毒 科 ”15. 慢 病 毒 科 16. gp120 17. 长 末端 重复 序列 





细胞 道 讯 


细胞 不 断 从 周 轩 环 境 中 获 反 信息 ,然后 以 它们 的 基因 种 外 遗传 因子 决定 的 方式 进行 应 管 。 
外 遗传 因子 (epigenetic factor) 是 改变 基因 表达 方式 的 化 学 或 物理 试剂 例如 ,激活 或 抑制 基 
内 表达 的 糖 可 被 认为 是 外 遗传 因子 。 细 胞 能 够 对 周围 许多 不 同 的 化 学 或 物理 试剂 年 出 应 答 。 
这 些 试剂 在 本 章 中 将 被 称 为 信号 (signaD 。 化 学 试剂 可 简单 到 离子 也 可 复杂 到 肽 或 类 固 蕉 激 
素 。 物 理 信 号 一 般 受 制 于 能 流 , 热 和 电磁 辐射 ( 花 )， 

生长 .繁殖 .分 化 ,运动 和 调 亡 似 乎 是 很 不 同 的 现象 。 然 而 这 些 活 动 的 每 一 个 都 依赖 于 信 
号 ,这 些 信号 通常 通过 对 基因 的 激 话 和 换 制 来 改变 细胞 生理 。 对 外 部 信 导 有 反应 的 信和 号 通路 
由 蛋白 质 和 和 一些 非 重 白 “第 二 信使 全 如 馈 离 子 (Ca'')、 坏 腺 苷 酸 CcAMP) ,环岛 蔡 酸 (cGMP)、 
二 醚 甘油 (DG) 和 肌 各 三 吏 酸 (TIP:)] 组 成 。 

信和 号 可 以 引起 细胞 暂时 或 永久 的 变化 。 例 如 ,环境 中 的 氨基 酸 可 以 关闭 涉及 其 合成 的 基 
因 。 然 而 ,这 些 变 化 是 暂时 的 ,因为 图 基 酸 的 除去 可 以 逆转 有 关 基 内 的 表达 。 在 从 单个 受精 九 
发 育成 多 细胞 有 机 体 的 过 程 中 ,信和 号 永久 性 地 改变 了 许多 细胞 种 群 。 这 样 就 可 允许 不 同 组 织 
和 器 官 的 发 育 。 当 分 化 细胞 的 基因 因 突 变 而 发 生变 化 时 ,细胞 可 以 失去 控制 地 生长 并 杀 死 寄 
主 。 这 就 是 发 牛 净 症 的 情况 。 

本 章 将 涉及 信和 与. 信号 通路 和 在 真 核 细胞 和 细菌 中 的 细胞 鼎 答 。 特 别 是 ,本 章 将 探讨 促使 
细胞 经 历 细胞 周期 阶段 G 5 生长) .SCDNA 合成 ) .Gs{ 生 长 ),M(C 有 丝 分 裂 ) 和 CC 胞 质 分裂 风 
问题 11. 29) 的 机 制 以 及 促使 细胞 分 化 和 进入 Go (生长 停滞 期 ?或 A[ 程 序 性 细胞 死亡 Cpro- 
grammed cell death}) 即 阐 亡 (apoptosis) 期 的 机 制 。 本 章 还 将 探讨 信号 遂 路 成 分 的 突变 是 如 
何 导 化 细胞 转化 和 从 性 肿瘤 的 。 

















一 般 原 理 
11.1 影响 真 核 细胞 生理 的 部 分 化 学 和 物理 的 细胞 外 信号 是 什么 ? 


多 数 细胞 外 信和 号 可 归 为 三 类 ( 表 11. 1) :蛋白 质 和 肽 ; 非 肽 类 神经 递 质 (许多 来 白 氟 基 酸 )) 
类 固 醇 或 其 他 蜡 溶 性 分 子 如 甲状 腺 素 和 视 黄 酸 。 

通过 许多 和 化 学 信号 相同 的 信号 通路 ,电磁 辐射 ( 光 ) 是 一 个 影响 植物 和 动物 的 非常 重要 
的 非 化 学 信号 。 例 如 ,眼帘 网 膜 中 的 视 杆 细胞 和 视 锥 细胞 有 交感 受 体 视 些 红 质 (rhodopsin) 。 
这 些 光 感受 体 和 视 枉 细胞 的 细胞 质 腊 和 视 锥 细胞 的 质 膜 上 的 特殊 蛋白 质 互相 和 作用。 这 些 特殊 
蛋白 质 则 将 信号 转 导 至 细胞 的 更 洪水 平 。 间 样 ,许多 植物 细胞 有 光 感 受 体 植物 光敏 色素 Cphy- 
tochrome)。 这 些 受 体 也 可 刺激 质 膜 上 的 特殊 蛋白 质 去 转 导 信 和 号。 本 章 中 的 “ 转 导 ”(trans- 
duco) 是 "发送 "(sen 由 或 “传送 "(carry) 的 同义词 。 这 样 ,信号 道路 将 被 称 为 信和 号 转 导 通路 
(signal transduction pathway)。 这 些 细 胞 中 的 通路 将 信号 忧 送 到 出 移 的 不 间 部 位 ,多 数 情况 
下 是 传 给 基因 ， 


11.2 ”化 学 信号 是 如 何 和 细胞 及 信号 转 导 通 路 发 生 相 互 作 用 的 ? 
通过 特异 性 结合 到 蛋白 受 体 F, 所 有 信号 分 子 和 信号 转 导 通路 发 生 作用 。 因 为 蚊 和 非 有 
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类 神经 递 质 不 能 穿 过 质 膜 , 这 些 信 号 分 子 的 受 体 位 于 细胞 的 外 表面 。 而 类 固 醇和 其 他 膜 溶性 
成 分 (例如 甲状 腺 素 和 视 黄 素 ) 由 于 其 化 学 特性 可 通过 质 膜 扩散 。 这 些 信号 分 子 通 过 特异 性 结 
合 到 细胞 质 中 的 蛋白 质 受 体 即 细胞 质 受 体 王 和 信号 转 导 通路 首先 发 生 相 互 作 用 。 


工 ， 攻 自 质 和 用 
EGF 
PIXrF 
FGF 
TNF 
TUF-& 
TGF ~B 
G-CSF 


INS 


工 ， 非 肽 类 神经 递 质 
SER 


ACH 
GLU 
GABA 
工 . 类 周 醇和 其 他 及 溶性 分 子 
EST 
TES 
TYX 
RA 
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训 上 拱 和牛 革 因子 tepidermal greowth factor} 

血小板 答 生 生长 因子 iplatela-derived growth factory 

成 纤维 着 胞 千 半 因子 (fibroblast growth factor} 

肿 痛 坏 此 因子 ftumor neerosis factor) 

转化 生长 因子 Ctransformirg growth factor— a} 

转化 生长 册子 B {transiorming growth factor 月 

粒 细 胞 集落 刺激 因子 (granulocyte colony stimulating factor) 
往 细 胞 巨 叭 细 有 已 集落 刺激 因子 (Eranulocyte-macrophage eolony stimulating factor) 
单 细胞 集落 刺 洛 因子 (monoeyte eolony stimulating factom 
nx 干 护 素 【interferon) 

Y 和 干扰 素 tintericron) 

白细胞 介 素 (一 12) Cnterleukin) 

堡 红细胞 牛 成 素 Cerythropoictin} 

胰岛 素 tinsulin) 


5 - 凑 色 胺 Lserotonin) { 米 白 色 氮 酸 ) 

寝 黑 素 tmclatonin) {来自 芭 气 酸 } 

针 巴 胺 tdopaminey( 米 自 口 刻 酸 ) 

去 甲 籽 上 腺 康 tnorepinephrin)( 米 自 名 巴 胺 ; 
悄 上 腺 素 (epinephrin) (来 白 去 甲骨 上 穆 率 ) 
乙醚 胆 碱 (acctylcholine) 

党 氨 本 (gtutarmjc acid} 

7 所 基 丁 酸 (7- aminobutyric acid) 

















卜 激 素 (estrogen) 
学 酮 (testosterone) 
外 和 状 腺 束 (thyroxine) 
坑 黄 酿 (retineic acid) 


11.3 ” 光 信 号 是 如 何 和 细胞 及 信和 号 转 导 通路 发 生 相互 作用 的 ? 


光 信 号 被 由 发 色 体 和 转 导 便 白 质 组 成 的 受 体 吸收 。 因 为 发 色 团 (chromophore) 有 无 数 惠 
联 排列 的 双 键 碳 原子 ,它们 吸收 特殊 波长 的 光 并 且 或 者 发 射 其 他 波长 的 光 。 因 为 发 色 团 吸收 
特殊 波长 的 光 , 所 以 它们 有 颜色 。 它 们 的 颜色 由 反射 的 光 所 决定 。 


8F 例 i1.1 


视 莹 红 质 是 一 个 对 光 作 出 应 答 的 党 体 。 它 由 发 色 团 视网膜 (retinaly 和 帘 蛋 白 (opsin) 组 
戌 。 通 过 多 视觉 可 发 现 视 紫 红 质 些 入 动物 视网膜 的 视 村 细胞 和 视 锥 细胞 内 。 一 组 级 收 光 的 细 
菌 有 稍微 不 同 的 受 体 称 为 细菌 视 紫 红 质 。 


许多 植物 细胞 具有 光 感 受 体 即 植物 光敏 色素 。 植 物 光敏 色素 由 起 发 色 团 作用 的 线性 四 吡 
咯 和 和 蛋白质 部 分 组 成 。 蛋 白质 部 分 被 认为 将 发 色 团团 定 在 质 膜 的 内 表 库 上 并 使 信号 和 一 个 或 


多 个 信和 号 通路 发 生 联系 。 


第 11 章 纳 移 通讯 
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11.4 通过 受 体 刺激 信号 通路 时 , 配 基 是 如 何 结合 到 受 体 上 的 或 光 是 如 何 被 吸收 
的 ? 
当 信 号 分 子 结合 到 受 体 上 时 ,大 多 数 嵌 于 质 膜 内 的 受 体 变 成 活性 离子 通道 或 活性 蛋白 灌 
酶 ， 
gF 例 11.2 


在 江 十 肌 细 胞 中 , 乙酰胆碱 受 体 不 仅 结 合 神经 远 质 还 结合 钙 离 子 。 在 有 疡 酰 胆 碱 订 在 的 
情况 下 , 受 体 形成 输送 钙 离 子 穿 过 膜 的 通道 。 钙 离子 怖 着 浓度 梯度 进入 肌肉 细胞 并 使 膜 电位 
去 极 化 。 钙 离子 浓度 的 增加 作为 第 二 和信 使 刺 泊 骨 脱 肌 和 细胞 的 收缩 . 


许多 受 体 是 使 白 身 磅 酸化 的 酷 氨 酸 激酶 .在 这 种 状态 下 ,它们 和 刺 证 (或 抑制 JGTEP - 结 
合 重 白 妈 G 蛋白 的 蛋白 质 发 生 相 互 作用 。 


G 恒 自 
11.5 什么 是 G 蛋白 ? 它们 在 信号 转 导 中 的 作用 是 什么 ?9 


G 旺 白 (G protein) 是 信号 转 导 通路 中 重要 的 中 间 体 ,因为 它们 决定 着 信号 是 刺激 性 的 还 
是 抑制 性 的 。 起 刺激 作用 的 被 称 为 兴奋 剂 (agonist) ,而 起 换 制 作用 的 被 称 为 持 抗 剂 (antago- 
nist)。 一 个 特殊 化 学 或 物理 信和 号 在 某 些 条 件 下 可 以 是 兴奋 剂 ,在 其 他 条 件 下 又 可 以 是 捕 抗 
剂 。 信 号 是 刺激 还 是 抑制 细胞 应 管 不 是 很 依赖 于 此 信号 而 是 取决 于 受 影 响 的 通路 。 
#F 例 11.3 




















钻 合 到 党 体 (RR) 的 信号 (S) 可 以 开放 还 是 关闭 离子 通道 (P}) 取 决 于 受 体 和 通道 的 相互 的 作 
用 。 一 般 来 说 ,此 相互 作用 取决 于 是 刺激 性 的 (G,) 还 是 抑制 性 的 (GDJG 蛋白 。 沿 着 通路 S 
R 一 )Gs--)P 的 信号 打开 离子 通道 ,而 沿 着 通路 -)R 一 )Gi~| P 的 信号 关闭 敲 于 通道 。 箭 头 
(一 )) 表 示 刺 激 , 钝 千 头 (一 | ) 表 示 抑 制 。 


11.6 ”区 分 6G 蛋 日 的 特征 是 什么 ? 


各 蛋白 的 一 大 家 族 是 三 联 体 (trimeric) , 它 由 三 个 亚 单 位 组 成 :ec.B 和 YY。& 亚 单 位 结合 
GDP 和 GTP。 当 信号 刺激 爱 体 时 ,改变 了 的 受 体 促使 G 蛋白 发 生变 化 :GDP 从 = 亚 单位 上 游 
离 下 来 ,GTP 则 取代 它 的 位 置 。 此 变化 促使 亚 单位 的 解 离 。w 亚 单位 沿 着 膜 内 表面 扩散 , 直 
到 它 和 酶 或 离子 通道 发 生 联系 。 取 决 子 a 亚 单位 的 特点 , 酶 可 以 是 抑制 性 的 或 刺激 性 的 ,离子 
通道 可 以 是 关闭 的 或 打开 的 。a« 亚 单位 的 抑制 性 或 刺激 性 活性 ,因为 结合 的 GTP 的 自发 水 解 
以 及 a 亚 单位 重新 和 B,Y 亚 单位 重新 发 生 联系 而 被 阻 断 。 

许多 G 蛋白 基于 特定 细菌 毒素 对 它们 的 修饰 而 被 区 分 ( 表 11.2 脚注 )。 这 些 细菌 毒素 将 
ADP -核糖 从 烟 栈 胺 腺 车 吟 二 核 苷 酸 (NAD+ ?加 到 G 蛋白 上 。 此 反应 被 称 为 ADP -核糖 基 
化 。 某 些 情况 下 ,ADP -核糖 基 化 激活 如 蛋白 ,而 在 其 他 情况 下 , 它 使 G 和 蛋白 类 活 。 

G 蛋白 的 另 一 家 族 由 单个 亚 单 位 组 成 。 这 些 单 体 (monomeric) 和 蛋白 也 被 称 为 Ras 蛋白 
(Ras protein, Ras) 。 通 过 膜 结 合 酷 氮 酸 激酶 的 自身 磷酸 化 作用 及 调节 和 蛋白 与 磷酸 的 相互 作 
用 ,Ras 蛋白 被 间接 激活 。 活 性 和 失 活 的 Ras 的 相对 数量 由 鸟 吐 叭 核 昔 酸 释放 因子 (Cnrfs) 和 
GTP 酶 活化 蛋白 (Gaps) 决 定 ( 图 11 - 1)。 由 于 这 些 蛋 白质 促使 GTP 向 GDP 或 GDP 向 GTP 
变换 ,它们 分 别 影响 Ras 蛋白 活性 。 一 些 Ras 和 蛋白 被 肿瘤 抑制 菇 因 产 物 (tumor suppressor 
gene product) 如 人 类 神经 纤维 症 类 型 - 1 蛋白 (NF -1) 反 向 调节 。NF - 1 基因 产物 刺激 Ras 
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蛋白 GTP 酶 活性 。GTP 水 解 成 GDP 和 Pi 并 抑制 Ras 蛋 日。 
表 11.2 由 G 恰 和 调节 的 生理 效果 








信 入 G 便装 * 园 皇 白 过 影响 细胞 类 型 细胞 结果 
肾上腺 素 CG.{B, 7 加 二 酸 环 化 酶 用 精 蛛 水 解 
肾 工 腺 束 (nt8.T 入 并 梗 环 化 酶 表 上 应 上 太 电 水 种 
胰 遍 血 慷 素 GB YY 腺 艺 硬 环 化 酶 肝 糖 质 水 解 
是 | 腔 素 GD 腺 车 酸 环 化 矢 脂 沪 并 肪 水 解 
胰 高 血 慷 素 GtB. 腺 填 酸 环 化 牌 煞 肪 脂肪 水 解 
乙 区 有 碱 Gi BY) 钾 通 道 心中 低 心 率 和 收 剃 力 
促 黄 体 素 sf 腺 音 屋 环 化 及 卵泡 合成 瞧 灌 素 香 本 
抗 利 囚 震 Ce 人 By 腺 音 硬 环 化 荫 崩 小 管 水 将 吸收 
脑 啡 胀 ,内 啡 且 。 GuptB.Y) 离子 通道 (Mva,K.ta) 脑 神经 元 者 经 元 活性 
血管 紧张 素 Gsp{ BY) 如 脂 畴 忆 平 请 肌 有 贞 府 收缩 和 压力 增 抽 
增 味 音 CaiefR yy 虞 普 酸 环 化 酶 总 神经 天 增 味 剂 的 检测 
光 Ga{B,Y) 依 束 于 cGMP 的 碰 酸 二 脂 杉 。 说 杆 纳 胞 和 视 欠 细胞。 光 的 检 而 
FGF**™* Ras (Gabr:Gnd"*” 桨 上 脂 庆 必 成 纤维 细 胸 增殖 
RGR Ras tOaprtInrfy** 凡 和 此 各 环 化 将 下 虚 谤 天 


# “" 些 避 重 和 日 通过 化 兴修 饰 它们 的 岗 酶 能 被 区 分 。G, 被 窜 瑟 机 素 骨 和 饥 ; 而 吕 .Git 和 sp 被 让 日 旷 了 芋 外 毒素 髓 饰 。t3。 
能 被 霍 筷 玫 素 种 下 忆 野 茵 外 毒素 覆 饰 。 

xx Gap 好 GTP 杉 活 化 蛋 白 ,Gnrf 即 岛 嘎 叭 核 件 本 释放 因子 ， 

** YY FGOF 即 成 纤维 细胞 生长 园子 ,EGF 即 表 皮 生 长 关子。 





图 11- 1 ras 基因 产物 的 调节 。ras 基因 产物 是 单 体 G 蛋白 , 当 结 合 核 攻 酸 GTP 时 有 活性 ,但 当 结 合 
GDP 村 和 失 活 。(a) 通 过 GTP 酶 活化 蛋白 CGap) 结 合 到 G 蛋白 上 激活 GTD 酶 活性 。GTP 水 解 成 GPP 和 
只 使 各 蛋白 失 活 并 抑制 依赖 于 G 蛋白 的 信号 转 导 通路 。GTP 水 解 后 ,Gap 从 Ras 上 解 离 下 来 。(b} 失 活 
的 Ras - GDP 复合 体能 通过 鸟 吸 哈 核 苷 酸 赤 放 因子 (Gnrf) 的 结合 被 激活 ,Gnrf 促使 GDP 的 解 离 并 使 
GTP 寻 全 到 Ras 上。 有赖 于 GTP 结合 到 Ras 上 而 使 Gnrf 解 离 。 
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王 例 11.4 


肿瘤 抑制 基因 NF -1 表达 Ras 抑制 蛋 自 且 是 Gap(GTP 酶 活化 眉 自 ) 的 例子 。 涉 及 Ras 

的 信号 转 导 通路 是 :PDGF--y*R-- Ras--yRaf -> Mek--y Erk 一 RSKkK。 此 通路 被 NF -1 调节 ;NF - 

1-- | Ras。 血 头 ( 一 ;) 表 示 刺 激 , 钝 医 基 (一 | ) 表 示 抑 制 , 而 一 一 ?的 意思 是 “产生 ”或 "合成 "。 

PDGF 一 血小板 衍生 生长 因子 ;及 一 酷 岳 酸 激 酶 党 体 ;Ras 一 单 体 GD 四 自 ;Raf,Mek、Erk、Rsk 一 
蛋白 激酶 级 联 。 

人 人 

NS N 2 N，、 

人 下 >》 人 1) 

N N N 


H 


1 


腺 医 酸 环 化 酶 


O oo 
o-oo doer 0 Clb 
| 1 1 
oO TT | 
OH OH O=P——0 Og 


DD [ 工 Ce : S 
tb) 


HN N 久 音 酸 环 化 栈 。 IN N 
0 0 TT 
ooPob oe Ti 
ce o 
QH OH ou OH 


全 
1DC -ol —lACH:CH 
0 LIC -=O0-C — HCHN-AACH=CH-CH;)-3CH2)-CH: 
OP-OCH: 0O (人 


i _ 
OOH ?一 一 | 一 9 
一 | 
| 





| i 0 
OH pp 一 一 人 | 
? Th Co) Ho-C 一 Ichsch， 
© 上 


?一 下 一 口 下 2 —3CHIAHACH=CH-CHa-ACHI-CHy 
[中 HO-CH: 癌 


QH 


图 11-2 一 些 第 二 信使 的 化 学 结构 。(ay 通 过 膜 结 合 腺 得 酸 环 化 酶 从 三 磷酸 腺 苷 (ATP) 合 成 环 腺 苷 酸 
(eaMbpyifb) 通 过 乌 昔 酸 环 化 醇 从 乌 背 三 名 酿 CGTP) 侣 成 环 鸟 背 酸 (eGMP) tc) 二 酰 性 油 (DG) 和 肌 醇 
1 .5 一 礁 酸 (]P,) 是 通过 芍 路 酶 - CCPIC} 从 腊 脂 磷 脂 允 肌 醇 4',5~ 二 碰 酸 (PIP, ) 合 成 的 。 
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不 是 所 有 单 体 Ras 雪白 的 信 叶 转 导 通路 下 游 都 是 已 知 的 ， 不 过 ,Ras 货 白 一 般 制 激 一 个 
党 白 激 酶 级 联 , 而 二 联 体 G 组 白 通常 拙 制 或 刺激 酶 如 腺 医 构 环 化 酶 。 


11.7 三 联 体 G 蛋 日 影响 什么 样 的 蛋 日 和 酶 ? 


三 联 体 G 蛋白 影响 离子 通道 和 酶 例如 腺 阁 肯 环 化 酶 , 鸟 首 酸 环 化 酶 彻 磷酸 上 脂 瞪 
《 表 11, 2) ,这 些 酶 通过 催化 产生 第 二 信使 如 环 腺 苷 酸 (cAMDP)? . 环 驻 甘 栈 (ecGMP) , 甩 醉 二 磷 
酸 (IP;}) 和 二 醚 甘油 (DG) 扩 大 微弱 信号 ,所 以 它们 在 信号 道路 中 是 重要 的 。 

腺 苷 酸 环 化 酶 (adenylcyclase) 和 鸟 车 酸 环 化 酶 (guanylcyclase} 受 G 和 蛋白 影响 。 这 两 个 酶 
分 别 从 ATP 和 GTP 会 成 cAMP 和 cGMP( 图 11 - 27?。 磷 脂 酶 如 磁 脂 酶 CCPLC) 和 磷脂 酶 A 
(PLA) 受 GG 蛋白 影响 。 这 些 酶 催化 肌 醇 - 1,4,5 -三 磷酸 (CIP;) 和 二 醚 甘油 (DG)。 膜 结合 酶 使 
碰 脂 酰 肌 醇 - 4,5 -二 磷酸 (PIP:) 水 解 成 肌 醇 - 1,4,5 -二 磷酸 (IP,) 和 二 酰 甘 油 (DG)( 图 11 - 
2c 和 和 11=3)2。 














图 11-3 涉及 iP; 和 DG 的 信和 号 转 导 道 路 。 结 合 到 细胞 膜 受 体 的 生长 因子 或 滞 素 改变 受 体 的 构象 。 此 
变化 促使 附着 在 后 蛋白 亚 单位 上 的 一 个 邻近 的 三 联 体 避 蛋白 和 GDP( 设 有 显示 ) 的 解 离 。 通 过 = 亚 单 
位 从 G 蛋白 的 B 和 ? 亚 单 位 上 解 离 下 来 并 通过 GTP 分 子 转变 成 GDP( 没 有 显示 ) 使 信和 导 转 导 通 路 中 的 “ 
亚 单位 激活 。 有 活性 G 蛋白 激活 膜 结 合 型 磷脂 酶 C(PLC) ,磷脂 酶 C 水 解 腊 上 磷脂 栈 肌 醇 - 4 ,5 -一 磁 酸 
(PlP; ) 成 二 栈 甘 油 (DG? 和 册 醇 - 工 ,4 ,5 一 三 磷酸 (IP;)。IP; 和 钙 离 子 通道 的 结合 使 内 质 网 (ER) 和 质 腊 
上 的 离子 通道 开放 并 人 允许 钙 离 子 沿 浓度 稀 庶 从 ER 和 细胞 外 环境 中 运动 到 细胞 质 中 。 钙 离子 以 及 DG 和 
失 活 的 蛋白 激酶 CCPKC) 的 结合 使 PKC 变 得 有 活性 。 茹 活 的 PKC 使 信号 转 导 通路 中 的 其 他 重 白 激酶 磅 
酸化 , 通 当 激活 它们 {没有 显示 )。 


PIP; 从 真 核 生 物质 膜 内 的 常见 脂 即 磷脂 栈 肌 醇 合 成 。 少 量 此 磁 脂 被 一 个 膜 激酶 转变 成 
磷脂 酰 肌 醇 4 -磷酸 {PIP)。 类 似 的 , PIP 被 另 一 个 激酶 转变 成 磷脂 栈 肌 醇 4, 5 -一 磷酸 








号 下 文中 关于 磷酸 位 置 的 描述 使 用 “1,4,5”, 图 中 持 述 为 "1 ,4,5”, 河 书 基 如此。 -… -- 译 者 注 
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(PIP, ) 。 
蛋白 激酶 与 蛋白 磷酸 酶 
11.8 什么 是 便 晶 激酶 ? 它们 是 如 何 分 类 的 ? 
蛋白 激酶 之 所 以 如 此 命名 是 因为 它们 使 其 他 蛋白 (而 不 是 非 蛋 向 分 子 如 焰 和 脂 ) 爸 酸化 。 
4 例 11.5 





使 太 脂 酰 肌 醇 变 成 PIP; 的 激酶 不 古 淖 白 激酶。 


一 些 重 白 激酶 在 信和 号 转 导 通 路 开始 通过 特殊 因子 激活 ,而 其 他 的 沿 着 信号 通路 通过 结合 
第 二 信使 或 磷酸 化 作用 被 激活 。 尽 管 一 些 蛋 白 激 复 是 膜 结合 型 的 ,但 绝 天 多 数 在 细胞 质 中 游 
离 并 华 信 号 转 导 道 路 中 起 作用 ， 

蛋白 激酶 通过 哪个 氨基 酸 被 磷酸 化 (如 酪 握 酸 激酶 和 丝氨酸 - 苏 氮 酸 激 酶 ) 以 及 使 它们 诬 
有 活性 所 淹 的 因子 (如 依赖 于 cAMP 的 激酶 ,依赖 于 cGMP 的 激酶 .依赖 于 二 酰 甘 泣 的 激酶 、 
依赖 于 钙 的 激酶 . 依 闵 于 钙 调 重 扬 - 钙 的 激酶 和 依 束 于 细胞 周期 蛋白 的 激酶 进行 分 类 。 膜 酷 
氨 酸 激酶 (PKTyro) 和 丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶 (PKST) 通 常 直 接 被 化 学 信号 激活 。 

重 白 激酶 A&AC(PKA) 和 和 蛋白 激酶 GCPKG) 是 可 溶性 丝氨酸 - 苏 氮 酸 激酶 ,分 别 遂 过 核 昔 酸 
和 第 二 信使 :AMP 和 cGMP 激活 。 

蛋白 激酶 CCPKC) 用 于 标记 一 大 类 丝 气 酸 - 苏 氨 酸 和 蛋白 激 笈 ,这 些 和 蛋白 激酶 直接 通过 第 二 
信使 二 酶 甘油 (DG) 和 /或 Ca?+ 激 活 ( 图 11- 3)。 某 些 情况 下 ,激活 这 些 激酶 需要 所 有 这 些 第 
二 信使 的 结合 。 

需要 饥 离 子 结合 蛋白 妇 钉 调 蛋 白 (calmodulin) 和 Cat+ 才 有 活性 的 蛋白 激酶 是 依赖 于 
钙 调 蛋白 - 钙 的 蛋白 激 能 (PKCC)。 遂 过 IP; 结合 到 通道 上 使 质 膜 和 内 质 网 中 的 Ca 通道 打 
开 。 | 

多 数 蛋 白 激 酶 是 多 联 体 蛋白 ,它们 由 分 开 的 催化 和 调节 亚 单 位 组 成 。 然 而 ,一 些 重 日 激酶 
仪 有 一 个 具有 众 化 区 域 和 一 个 或 多 个 调节 区 域 的 多 肽 组 成 。 调 节 区 城 可 以 结合 配 体 如 
cAMP,cGMP 和 二 栈 甘 油 或 可 以 是 进行 磷酸 化 的 部 位 。 

Er 例 11.6 

















通过 二 酰 甘 油 结合 激活 的 PKC 由 只 有 一 个 催化 位 点 的 甸 肽 组 成 


另 一 方面 ,被 二 酰 甘油 和 Ca 激活 的 PKOC 受 钙 调 蛋白 - Ca 复合 体 影 响 , 饮 油 蛋白 - 
Ca 复合 体 的 作用 类 似 调 节 亚 单位 。 
细胞 周期 过 程 所 需 的 蛋白 激酶 依赖 于 许多 称 为 细胞 周期 蛋白 (cyclin) 的 重 白 刺激 因子。 


11.9 激活 PKA 的 信号 转 导 通 路 是 什么 4 


在 控制 糖 原 代谢 为 1 -磷酸 葡萄 糖 的 信号 通路 中 ,最 有 特色 的 蛋白 激酶 之 一 就 是 PKA 
(PKAg) (图 11 - 4a)。 此 信号 通路 包括 肾上腺 素 (EPI) 及 其 受 体 (R) ,刺激 性 G 蛋 白 (4G.) , 腺 
苷 酸 环 化 酶 (Ade) .第 二 信使 (cAMP) .依赖 于 cAMDP 的 蛋白 激酶 (PKAg) . 糖 原 磷酸 化 激酶 
《PKgpky 和 糖 原 磷酸 化 酶 (GP) 。 

通过 PKAg 的 糖 原 磷酸 化 激酶 (PKgpk) 的 磷酸 化 作用 使 酶 从 失 活 形式 转变 成 有 活性 的 
” 结构。 同样 ,通过 PKgpk 的 糖 原 磷酸 化 酶 的 克 酸 化 作用 使 GP 从 无 活性 形式 转变 成 有 活性 形 
式 。 此 通路 说 明 信 人 号 通路 可 以 有 一 系列 油 酶 顺序 排列 ,有 旦 激酶 通过 结合 核 攻 酸 昌 /或 者 通过 克 
酸化 作用 被 激活 。 注 意 PKgpk 是 蛋白 激酶 但 GP 不 是 ,因为 当 GP 从 糖 原 上 脱落 下 来 时 GP 
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磷酸 化 葡萄 糖 亚 单位 。 

PKAg 还 抑制 涉及 精 辽 合 成 的 两 个 及 : 糖 诛 合 成 酶 和 矿 强 白 克 酸 瞻 ( 图 11 - 4b)、 糖 原 合 
成 畴 (GlcSyn) 催 化 DDP- 葡 萄 糖 (图 2 - 3) 桶 合成 糙 原 。 比 酶 通过 磁 酸 化 作用 被 PKAg 直接 
覃 制 ， 另 一 方面 , 磷 削 白 磷酸 酶 (PPPP) 通 过 另 -个 可 变 成 PPPP 抑制 因子 的 蛋白 的 砍 酸 化 作 
用 被 PKAg 交接 抑制 ，。 











(9 尹 上 腺 素 促 进 糖 原 代 谢 


FP -3 R -> Os -> Adce =»> cAMP -> PK ARE --» Phgpk --> OP --> glyeozen ==> GIP 


tb} 贷 和 扬 激 能 A 抑制 粘 原 合成 酶 ， 俱 激 汪 PPPP 的 抑制 册子 
PRAg --| Glesyn 


PRKAg ~—»T1--| PPPP 


必 ) 没 有 是 上 上 腺 来 ， 绝 全日 评 醇 骼 促 太 粮 原 合成 





PPPP -| Pkepk 
PEPP -| GP 
PPbP wy Glesyn 


Gsyn 7 DE - glueose ==> Glyengen{UDP 


( 耻 志 酰 星 破 促 进 糖 原 合 成 
AC -> RCsp -> Pa=> Ca 


Ca PRgpk -一 > GP 二 => CIP ==> gtYrogen 


图 11 - 4 影响 精 原 合成 和 水 解 的 信号 转 导 般 路 ，FPL 旦 上 腺 囊 :R: 受 体 ;Gs: 三 联 体 G 恒 白 *Adc: 腺 站 
酸 环 化 而:cAMP: 环 逐 苗 酸 ,PKAg; 重 白 激 栈 A, 让 及 精 原 降解 。 PKgpk: 精 原 自 白 激 藤 :GP: 糖 原 碰 朋 化 
随 ;G1P,1 - 丢 琶 简 蔓 慷 ;GleSyn: 塘 原 合成 酶 ;1: 宛 制 合 自 :PPPP: 作 蛋白 太 酸 酶 ;UDP -并 葡 精 : 果 医 二 杰 
酸 葡 萄 米 ( 激 活 的 糖 原 合成 的 前 体 ); AC: 乙 . 陛 胆 绑 ;Gsp: 激 活 质 膜 针 道 道 的 三 联 体 午 白 :P; 钙 通道 。 通 
过 UDP -葡萄 贸 焦 碘 酸 化 酶 从 尿 茸 三 碘 酸 和 ; - 保 酸 葡 某 糖 合成 UDP -葡萄 酸 。 盘 头 有 以 下 合 义 :> 涩 
活 ,= => 产 牛 ,…| 拆 制 。 


PPPP 通过 从 PKgpk 和 GP 上 去 掉 殉 酸 基 抑制 糖 原 代 谢 。PPPP 还 去 控 糖 原 合成 酶 的 磷 
酸 基 ,从 而 激活 糖 原 合成 聊 并 促进 糖 原 合成 ， 

肾 1 腺 过 刺激 的 生理 结果 就 是 1 - 傍 酸 拓 萄 糖 从 糖 原 中 释放 。 肾 上 腺 素 缺 乏 时 ,PPPP 白 
动 去 克 酸 化 并 成 为 有 活性 酶 ,从 而 使 PKgpk .GP 和 糖 原 合 成 酶 去 磷酸 化 (图 11 - 4c)。 此 作用 
促使 CDP -~ 葡萄糖 合成 粮 原 。UDP" 激 活 "区 答 糖 使 它 能 被 聚合 。 

PKAg 是 一 个 复 淋 的 酶 ,缺乏 cAMP 时 ,PKA&g 由 两 个 催化 亚 单位 和 两 个 调节 亚 单位 组 
成 。 调 节 亚 单位 掉 制 催化 亚 单位 的 活性 。 当 cAMP 结合 到 两 个 湖 节 亚 单位 上 时 ,它们 经 历 构 
象 变 化 并 从 催化 严 单位 上 解 离 下 来 ， 游 离 的 催化 亚 单位 起 活性 激酶 的 作用 。 

在 某 些 细胞 内 ,乙酰 胆 碱 也 促进 糖 原 代谢 .但 通过 稍微 不 同 的 信号 转 导 通路 (图 11 - 4d)。 
注意 在 此 通路 中 ,PKgpk 是 通过 钙 离 子 而 不 是 通过 磁 酸 化 作用 被 激活 。 另 外 ,此 通路 涉及 不 
同 的 调 仔 区域。 
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图 11-5 信 生 转 叶 通路 ，~~: 通 过 物理 相互 作用 引起 的 刺激 ,一 :效应 子 或 重 白质 的 运动 :一 : 磁 酸 化 作 
用 引起 的 刺激 ;一 ,蛋白 质 的 合成 。(g) 某 些 生 长 因子 与 其 受 体 的 结合 激活 受 体 的 酪 氢 酸 激酶 活性 ,以 便于 
它们 在 酯 氨 酸 上 自 磷 酸化 。 活 性 受 体 通过 两 个 其 他 蛋白 质 Grb2 和 Sos 刺激 Src 和 或 者 -- 个 单 体 G 蛋白 
{Ras)。Grb2 是 一 个 生长 因子 受 体 结合 蛋白 ,而 Ses 是 乌 顺 叭 核 昔 酸 变换 因子 。Ras 激活 激酶 级 联 包括 
MAPKKK( 丝 氨 酸 - 苏 氨 酸 激酶 ) ,MAPKK( 酷 氨 酸 - 苏 氨 酸 激酶 ;和 MAPK( 丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶 )。MAP- 
KKK 自 磷酸 化 ,而 MAPKK 和 MAPK(C 和 Rsk) 是 通过 其 他 激酶 磷酸 化 。 图 中 显示 了 每 个 蛋白 质 中 楼 酸 
化 的 氨基 酸 。 在 核 中 ,MAPK 通过 史 酸 化 许 志 蛋 白质 例如 濑 酶 Rsk 和 转录 激活 因子 Fos、Jun 和 Mye 而 激 
活 。 肿 瘤 抑制 基因 产物 成 视网膜 细胞 瘤 通 过 磷酸 化 无 数 苏 毛 酸 而 被 抑制 。 殉 酸化 作用 使 Rb 和 转录 因子 
FE2f 及 Drtfl 的 复合 体 分 解 。E2f 和 Drtfl 对 于 DNA 复制 的 起 始 , 一 些 转 录 激 活 因子 (Fos,jun、, Myc), 转 
录 因 子 (Tcf}) 和 S6 激酶 的 转录 是 必需 的 。 这 些 转 录 激 活 因 子 导 致 Cdk 的 合成 ;(b) 某 些 生长 因子 (Rb) 与 
其 受 体 (R) 的 结合 刺激 三 联 体 G 蛋白 。 这 些 蛋白 质 激 活 某 些 酶 如 腺 苷 酸 环 化 酶 (Adcy 和 磷脂 酶 -CC 
(PLC) ,而 这 些 酶 催化 第 二 信使 姐 环 腺 苷 酸 (cAMP) ,二 栈 甘 油 (DG} 和 肌 醇 三 碰 酸 (IP; ?的 人 台 成 ，cAMP 
通过 结合 并 除去 抑制 性 调节 亚 单位 激活 PKA, 而 DG 在 细胞 质 中 结合 并 激活 PKC。 ，- 些 形式 的 PRC 通 
过 Ca 一 结 台 被 激活 。 通 过 肌 醇 三 磷酸 (IFEs ) ,Ca 从 内 质 网 释放 。PKEC 使 转录 因子 NFxB 游 高 于 抑制 重 
白 ItB。 在 核 内 ,PKA 激活 促进 转录 激活 因子 合成 的 转录 激活 因子 Creb, 而 NFxB 促进 细胞 周期 蛋白 的 合 
成 。 在 核 内 ,一 个 肿瘤 抑制 蛋白 (P53) 刺 激 蛋 白质 Cip1(P21) 的 转录 。P21 抑制 两 个 蛋白 质 : 增 殖 细胞 核 
抗原 (Pena) ,与 细胞 周期 蛋白 结合 ‘Cdk-eyclin) 的 依赖 于 细胞 周期 蛋白 的 激酶 。Pena 对 于 通过 聚 台 酶 3 的 
DYNA 合成 和 通过 集合 上 8 或 = 的 DNA 俱 复 是 必需 的 。Cdqkrcyelin 是 细 胞 周期 进展 所 需 的 。P53 被 原 况 
基因 产物 Mdrm2 抑制 。 
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11. 10 什么 蛋 日 激酶 对 于 控制 细胞 周期 是 重要 的 ? 


多 数 细胞 质 中 的 可 溶性 蛋白 激酶 是 丝氨酸 - 苏 气 酸 激 栈 。 细 胞 质 和 蛋白 激酶 的 一 个 重要 家 
族 涉 及 激活 细 欧 周期。 这 些 蛋 白 激 酶 被 称 为 促 分 裂 原 活化 蛋白 激酶 (mitogemaetivated pro- 
tein kinase, MAPK)., 

图 11 -~ 5a 显示 了 结合 到 爱 体 上 的 其 些 生长 因子 如 血小板 衍生 生长 因子 (PDGF) ,成 纤维 
细胞 生长 因子 (FGF) ,表皮 生长 因子 (EGF) ,神经 咎 长 因 于 (NGF) 和 转化 生长 因子 LTGF) 激 
活 膜 上 靠 细 胞 质 -一 面 的 格 气 酸 激酶 (PKtyro) 活 性 。 在 这 个 例子 中 , 受 体 在 酷 氨 酸 残 基 上 使 自 
身 划 酸化 。 受 体 也 可 以 激活 使 个 同 细 胞 骨架 蛋白 磅 酸化 的 另 一 个 酷 氨 酸 激酶 (Src; 附 着 到 质 
膜 )。 细 胞 骨架 蛋白 的 碰 酸 化 可 以 导 敏 细胞 形 状 的 改变 , 腊 离 其 他 细胞 或 运动 。 受 体 也 可 通过 
中 间 蛋 口 Grb? 和 Sos 刺激 Ras。Ras 激活 你 分 烈 原 活化 蛋白 激 梅 激酶 激酶 (MAPKKK) 使 自 
身 倒 酸化 。 此 了 酶 通过 磷酸 化 作用 刺激 促 分 裂 原 活化 蛋白 激酶 激酶 (MAPKK) ,而 MAPKK 通 
过 克 酸 化 作用 刺 注 促 分 裂 原 活化 蛋白 注 栈 (MAPK)。MAPK 油 活 进入 核 内 的 蛋白 激酶 Rsk， 
在 那儿 Rsk 通过 磷酸 化 作用 使 肿瘤 抑制 蛋白 成 视网膜 细胞 瘤 (retinoblastoma,Rb) 失 活 ， 失 
活 的 Rb 释放 转录 因子 FE2f 和 Drtfl,E2f 和 Drrfl 是 转录 激活 因子 Fos .Jun 和 和 Mye 转录 所 需 
要 的 。 当 DNA 在 起 始 位 点 开始 复制 时 ,E2f 还 是 合成 RNA 引物 所 需要 的 。 

通过 磷酸 化 作用 ,MAPK 刺 滞 转录 激活 内 子 例如 Jun.Fos.Myc 利 Cdk( 发 展 进入 到 不 癌 
细胞 周期 阶段 所 项 要 的 和 蛋 白质)。 依 赖 子 细胞 周期 鼻 白 的 激酶 (ceyclin-dependent protein ki- 
nase,cdk) 及 其 细胞 周期 蛋白 也 被 称 为 有 经 分 裂 促 进 因子 (MPF)。 

某 些 生长 因子 例如 涌 上 腺 素 <EPT) 和 去 甲 育 上 腺 素 (NEPD 结 合 到 没有 激酶 活性 的 爱 体 上 
《图 11- 5b。 在 此 例 中 , 受 体 刺 激 三 联 体 G 蛋白 ,而 三 联 体 G 蛋白 可 以 激活 腺 苷 酸 环 化 酶 和 
磷酸 脂 酶 C。 通 过 结合 到 并 除去 抑制 亚 单 位 , 腺 苷 酸 环 化 酶 催化 激活 PKA 的 cAMP 的 合成 ， 
激活 的 PKA 扩散 进入 核 内 ,在 那儿 它 能 刺激 转录 激活 因子 例如 Creb。 爸 酸化 的 Creb 促进 转 
录 激 活 因子 Fos、Jun 和 Myc 的 合成 。 碰 脂 酶 C 催化 刺激 PKC 的 二 酰 甘 油 的 合成 ， 激 活 的 
PKC 磷酸 化 转录 激活 因 了 于 NFxB 的 一 个 抑制 因子 。 游 离 的 NFxB 扩散 进入 核 内 ,在 那儿 它 促 
进 细胞 周期 蛋白 的 合成 。 由 于 信和 号 刺激 激酶 级 联 (图 11 - 5a) 而 产生 依 束 于 细胞 周期 蛋白 的 
蛋白 激酶 (Cdk) ,由 于 信号 刺激 PKC 而 产生 细胞 局 期 蛋白 (图 11 .5b);cCdk 和 细胞 周期 蛋白 
间 时 在 在 促进 细胞 周期 。 

通过 磷酸 化 作用 ,PKC 还 可 以 汶 活 抑制 肿瘤 抑制 蛋白 P53 的 蛋白 质 Mdm2。P53 是 转录 
因子 , 它 能 促进 抑制 俩 白 P21 的 转录 。P21 抑制 Cdk -细胞 周期 蛋白 复合 体 和 Pcna( 增 殖 细 胞 
核 抗原 ), Pena 是 DNA 聚合 酶 $ 活性 所 必需 的 ， 


11. 11 磷酸 酶 在 信和 号 通路 中 起 的 作用 是 什么 ? 


因为 蛋白 激酶 是 多 数 信号 通路 的 一 部 分 ,它们 几乎 控制 了 细胞 生理 的 每 一 个 方面 。 这 样 ， 
细胞 生理 的 控制 受 其 蛋白 磷酸 化 状态 影响 。 如 果 激 酶 磷酸 化 且 此 作用 影响 -~ 个 反应 ,那么 必 
然 有 酶 逆转 那个 反应 。 蛋 白 磷酸 酶 (protein phosphatase) 是 从 蛋白 质 移 除 碰 酸 基 的 酶 。 如 此 
说 来 , 碰 酸 酶 是 激酶 的 相应 物 。 

某 些 磷酸 酶 被 磷酸 化 作用 激活 。 一 旦 激活 ,它们 抵消 激酶 引起 的 变化 ,甚至 使 那些 给 予 它 
们 活性 的 酶 去 磷酸 化 和 失 活 。 另 一 族 磷 酸 酶 被 钙 调 和 蛋白 - Ca 复合 体 激 活 。 还 有 其 他 磁 酸 酶 
的 活性 受 抑制 蛋白 控制 。 










































































疾病 和 人 免 粹 中 的 信号 转 导 
11. 12 什么 是 细菌 内 毒 索 ?9 


苹 兰 氏 阴 性 菌 有 一 层 合 有 称 为 内 毒素 (endotoxin) 的 脂 多 糖 的 外 膜 。 当 这 些 脂 多 糖 引起 
巨 江 细胞 产生 肿瘤 坏死 因子 (tumor necrosis factor, TNF) 时 ,它们 间接 引起 炎症 和 系统 性 休 
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殉 ( 败 血性 休克 ， 这 些 脂 多 糖 的 一 部 分 称 为 脂 质 A, 它 们 结合 到 巨峰 细胞 和 淋巴 细胞 的 特 妹 
爱 体 上 ,从 而 产 小 和 释放 TNF。 


11.13 什么 是 肿 启 坏死 因子 ? 


血液 感染 引起 称 为 肿瘤 坏死 因子 (TNFE-a 和 TNF- 外 的 至 少 两 种 蛋白 质 的 合成 和 释放 。 
肿瘤 坏死 内 子 引 起 许多 细胞 类 型 自杀 ,特别 是 对 于 组 成 血管 的 内 皮 细 胞 。 细 胞 先 T- 引 起 称 为 
败 血 性 休克 (sehbtic shock}) 的 循环 衰竭 。 


11.14 哪个 是 被 产生 TNF 的 细菌 内 毒素 刺激 的 信号 转 导 通路 ? 


许多 实验 显示 有 了 两 个 信号 转 导 通路 引起 囊 瘤 坏死 内 子 (TNF? 的 合成 。 一 个 通路 处 及 二 
酰 甘 油 (DG) 的 合成 。 第 二 个 通路 绕 过 PLC( 磷 脂 酶 C) 和 PKC( 和 蛋白 激酶 C) 。 受 G 蛋白 刺激 
腺 芽 酸 坏 化 酶 (Adc) ,Adc 引起 PRA 的 激活 (蛋白 激酶 A)。PKA 通过 磷酸 化 IkB(xB 的 抑制 
物 ; 灵 放 NFxB( 转 录 激 活 核 因子 - xB)。 转 东 因 子 促进 TNF mRNA 的 合成 。mRNA 的 翻译 
产生 TNF。 这 两 个 通路 总 结 如 下 :R 代表 受 体 ,G 代表 G 和 蛋白 ,==>= 产 生 ,--> 二 刺激 ,l= 抑 
制 。 

脂 质 A-->R->G-->PLC==»DG--> PKC- IrB ==» NFkrB==»> mRNAms--» TNF 

脂 质 A--> 及 ->G-> Adc ==> cAMP -> PKA -1 IrkB ==> NFeB ==> mRNAm ==~> 
TNF 


11.15 哪 种 细胞 变化 是 TNF-x 和 TNF-B 引起 的 ? 


两 个 同样 的 糖 基 化 蛋白 质 TNF-a[ 恶 液 质 素 {ceachectin)] 和 TNF-B[ 淋 巴 毒 案 (lympho- 
toxin)] 属 于 同族 和 蛋白质。 人 类 TNF-a 有 157 个 氨基 酸 长 ,而 TNF-P 由 171 个 残 基 组 成 。 
TNF-a 主要 由 单 核 细胞 和 巨星 细胞 合成 。TNF-B 主要 由 淋巴 细胞 产生 。TNF-a 和 TNF-R 可 
以 结合 钊 相同 的 受 体 上 ,但 具有 不 同 的 亲 合 性 。 在 许多 不 同 细胞 类型 中 至 少 有 两 种 TNF 受 
体 已 被 识别 。 

慢性 感染 中 低 水 平 的 TNF-a 足 长 期 疾病 伴随 的 极度 体重 减少 的 原 央 之 一 。TNF-a 是 在 
革 兰 氏 阴 性 菌 引 起 的 血液 感染 后 的 败 血 性 休克 的 发 展 中 的 主要 蛋白质 。TNF-a 和 TNF-B 都 
可 以 引起 靶 细 胞 的 油 亡 (apoptosis) (图 11 - 6)。 内 皮 细 胞 的 清 亡 引起 血管 芋 陶 和 败 血 性 林 
克 。 同 样 ,肿瘤 细胞 的 调 亡 可 以 解释 TNF-a 和 TNF-B 如 何 杀 死 肿 瘤 。 凋 亡 不 同 于 细胞 坏死 
(necrosis)。 细 胞 经 历 的 阐 亡 是 收缩 而 不 是 肿胀 ,染色 质 沿 核 腊 集中 而 不 是 分 散 的 ,它们 发 育 
出 大 的 细胞 质 滚 泡 并 有 晶 它 们 分 成 一 个 个 微细 胞 而 不 是 破裂 。 很 明显 ,肿瘤 坏死 因子 是 错误 命 
名 ,因为 它们 不 引起 细胞 坏死 而 是 调 亡 。 

调 亡 是 由 许多 成 分 组 成 的 复杂 事件。 染色 质 降 解 为 长 度 为 50 一 300 个 千 碱 基 对 的 核酸 可 
归 因 于 特殊 限制 性 内 切 核酸 酶 的 激活 。 核 碎 裂 成 微 核 可 由 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 (在 线虫 纲 是 
Ced3, 在 消 椎 动物 是 ICE) 的 激活 引起 , 半 胱 氮 酸 贷 白 酶 切 开 使 核 膜 稳定 的 核 纤 层 蛋 自 (lamin) 
{入 .B.C)。 茶 些 基因 突变 引起 “细胞 死亡 缺损 ”, 因 此 基因 命名 为 ced。ICE 指 哺乳 动物 白 细 
胞 介 素 转变 酶 ,一 个 和 Ced3 相关 的 和 蛋白酶 ， 超 氧化 物 野 化 眩 . 过 氧化 物 和 过 氧化 氨 醇 的 抑制 
可 能 是 质 膛 损伤 引起 的 细胞 分 裂 的 原因 。 晴 乳 动物 Bcl2 抑制 苦 亡 :DNA 断裂 . 核 碎 型 .细胞 
碎 裂 皮 超 氧化 物 和 过 氧化 所 引起 的 损伤 ，。 


11.16 杆 么 信和 号 转 导 通路 被 TNF 激活 ? 


无 数 实验 显示 ,TNF-a 结合 到 其 受 体 上 刺激 对 于 膜 磷脂 酰 胆 碱 (PTC) 是 特殊 的 磷脂 酶 -C 
(图 11 - 7)。 产 生 的 二 栈 甘 油 (DG)? 激 活 酸性 萌 酌 脂 酶 (ASMlase) ,ASMase 催化 膜 鞘 磷脂 
(SMD 水 解 成 神经 酰胺 和 碰 酸 胆 磊 (PC)》。 通 过 依赖 于 神经 酰胺 的 PK ,神经 酰胺 通过 使 核 转录 
激活 因子 种 抑制 件 亚 单位 (I<HB) 分 开 而 使 之 激活 。 转 录 激 活 因 子 NF«rB(p50 十 p65) 诱 导 许 多 






































*。236。 


分 子 利 细胞 生物 学 





tb 疝 亡 


线 知 [ 体 
染色 体 
核 





肿胀 细胞 收缩 细胞 
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图 11 -6 细胞 坏死 和 测 亡 的 形态 学 变化 。(a) 一 般 说 来 ,细胞 坏死 是 由 于 养分 缺乏 或 毒性 让 分 引起 的 不 

可 修复 的 报 衔 。 细 胞 坏死 伴随 着 细胞 体积 增加 ,细胞 器 琴 弄 .染色 质 水 解 ,细胞 裂解 和 细胞 物质 的 释放 。 

秩 片 被 巨 噬 网 胞 吞噬 ,释放 的 细胞 成 分 引起 炎症 。(b) 铀 亡 是 由 于 不 能 维持 细胞 的 信号 日 或 者 起 始 凋 亡 的 

信号 引起 的 程序 性 破坏 。 癣 亡 的 特征 是 体积 碱 少 ,线粒体 稳定 ,染色 质 沿 内 核 膜 聚集 , 核 碎 裂 ,细胞 碎 裂 为 

测 亡 小 体 ( 有 完整 的 线粒体 且 没 有 细胞 物质 的 有 释 放 } 和 染色 质 水 解 。 油 亡 小 体 被 巨 哈 细胞 香 睡 且 只 有 极 微 

的 或 没有 炎症 发 年 。 
基因 包括 那些 编码 TNF-o 和 TNF 的 。 一 些 基因 产物 可 以 导致 脂肪 代谢 的 增加 ,类 性 因子 
的 合成 或 凋 亡 。 

按照 一 个 模型 , 汕 亡 是 生长 因子 和 杀伤 因子 不 平衡 的 结果 , 太 少 的 上 皮 生 长 因子 激活 

Bel27Ced9 有 是 或 者 太 多 TNF-a 激活 跟 制 性 内 切 酶 ,蛋白 酶 (ICE/ACed37 和 酶 抑制 物 ( 超 氧化 物 
歧化 酶 .过 氧化 物 和 过 氧化 氧 酶 ) ,从 而 引起 细胞 经 历 凋 亡 . 图 1] -8 说 明了 由 TNF-z 产生 的 
神经 栈 腕 刺激 蛋白 磷酸 酶 从 许多 细胞 质 激酶 如 MAPKKK ,MAPKK 和 MAPK 除去 磷酸 基 的 
假设 方案 。 此 去 磷酸 化 作用 抑制 激活 转录 激活 因子 所 需 的 激 醒 ,而 转录 激活 因子 又 是 阻止 油 
亡 的 当 白 质 Bel2/Ced9 的 产生 所 需 的 。 刺 激 性 生长 因子 如 上 皮 生 长 因子 (epidermal growth 
factor, EGF) 激 活 细胞 质 激 酶 。 激 醇 刺 激 合 适 的 基因 去 特异 表达 着 亡 的 抑制 物 如 Bax- Bel-2 
复合 体 。Bax - Bcl -2 可 以 限制 切 DNA 的 核酸 酶 的 产生 或 活性 ,或 限制 产生 毒性 化 合 物 的 酶 
的 合成 或 活性 。 
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图 1i-? 由 肿瘤 坏死 尖子 刺激 的 信和 号 转 导 通 上 路。 结合 到 受 体 的 肿瘤 坏死 因子 (了 NF) 激活 三 联 体 G 组 白 
去 刺激 质 腊 结合 型 辜 脂 酶 CCPIC)。 此 酶 使 磷脂 酰 胆 碱 (PIC ,种 膜 脂 ? 水 解 为 一 数 甘油 4DG) 和 磷酸 查 
碱 (PC)。DG 作为 第 -信使 激活 两 个 酶 ; 腊 结 全 酸性 精 磷 及 酶 (ASMase) 和 可 溶性 漠 白 激酶 CCPKC)。 
ASMase 使 着 殉 由 (SM 一 种 膜 腊 } 水 解 为 神经 酰胺 和 玖 酸 胆 碱 CPC)。 神 经 萄 胺 激活 依赖 于 神经 艾 胺 的 蛋 
白 激酶 (PRCer), 紫 酶 汪 酸 化 转录 激活 因子 NFxB 的 抑制 物 (TeB) 并 引起 抑制 物 办 离 。 NEF<B( 由 亚 单 位 
P50 和 P65 组 成 ;没有 显示 ) 诉 活 影响 细胞 生理 的 各 种 基因 的 转 菏 ， 


11.17“ 当 病毒 感染 动物 , 受 感染 细胞 经 常 通过 产生 许多 防止 感染 的 蛋白 质 进行 
应 答 。 抑 制 病毒 增殖 的 最 重要 的 一 族 蛋白 质 就 是 干扰 素 , 干 扰 素 能 防止 
受 感染 细胞 的 病毒 繁殖 和 防止 没有 感染 的 细胞 被 感染 。 什 么 是 干扰 素 ?9 
人 类 有 多 少 干扰 素 ? 
干扰 素 (intcrferon,TFN) 是 信号 蛋白 质 , 它 能 引起 抑制 病毒 复制 的 蛋白 质 的 合成 。 干扰 过 
是 细胞 因子 (cyrokine) 的 一 种 , 它 是 一 个 主要 涉及 免疫 系统 细胞 问 通讯 的 低 分 子 质量 蛋白 质 。 
类 型 干扰 素 (x 干 摔 索 .B 下 扰 素 和 w 干 拢 素 ) 由 不 含 内 含 子 的 基因 编码 ,它们 被 几乎 所 有 受 
病毒 感染 的 细胞 合成 和 和 分泌。 田 一 方面 ,类 型 1 干扰 案 (7Y 于 抗 索 ) 由 含 内 含 子 的 基因 编码 , 几 
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NEPl™> Ry OP C ers DO--> PRC a Mdm2 -1 ps3">P21 -| Ck -OL eyelin ==> 正常 细胞 增殖 
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LA RS Rbk 2T > 人 -> 下 大 gene > Bol-2 ms 正常 细胞 
Fos hax gene Bax 
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NAPR 






届 广 的 掉 制 


bb) 


INF—>Rr yO PLC wasDO> ASNiase wmy Ceramide -=> 


| MAPKKK 
-> 醋 脂 酶 -1 MAPKK == 庙 亡 
-> MAPK 


TNEw>Ra2 0 ~-3 PLC sayDO-> AShlass ==» ceramldie 一 > 
Mdm2 一 -1P 引 ma> 调 广 


图 11 -8 引起 正常 和 凋 亡 细胞 的 信号 转 导 通路 。 活 着 或 死记 由 信和 号 强度 决定 ,例如 那些 由 去 甲 籽 上 腺 
泰 (NEPD 和 上 上皮 生长 因子 LEGFY 引 起 的 维持 信号 转 导 遂 路 去 抑制 阐 亡 的 信号 以 及 那些 刺激 信号 转车 通 
路 庄 发 润 亡 的 信号 如 YY 于 扰 索 和 肿瘤 坏死 因 村 。C-->; 刺激 ,==>: 产 生 ,--, 抑制 )。(a) 去 甲 坚 上 腺 素 
{NEPD 钱 合 到 其 细胞 表面 过 体 (RR) 启 动 一 个 信和 号 。Mdm2 抑制 P53 以 至 于 另 一 个 抑制 物 P21 不 被 合成 。 
结果 ,依赖 于 细胞 周期 蛋白 的 激酶 <Cdk - G1 ceyctin) 和 增殖 细胞 核 抗 诛 1(Pcna) 没 被 抑制 。P535 狂 亡 所 需 
的 } 的 挤 制 及 活性 Cdk - G1 细胞 周期 蛋白 和 Pena 的 存在 促进 甸 胞 增值 并 卸 制 润 亡 ,结合 到 受 体 导 上 的 
上 虚 生 长 因子 EG) 启动 男 一 个 不 同 的 信和 号 ,通过 磷酸 化 作用 使 Rb 抑制 从 而 使 保 进 转录 激活 因子 
《Fos、Jun、Myec) 合 成 的 转录 因子 (E27 游离 。 入 些 转录 激活 因子 促使 Bcl - 2 和 Bax 的 产生 ,而 Bel- 2 各 
Rax 是 维持 正常 可 活 绍 胞 所 必需 的 。 因 此 ,Bcl~ 2 和 Bax 抑制 油 亡 :(b) 结 全 到 受 体 (R) 上 的 干扰 素 CINF) 
和 肿瘤 坏死 周子 (TNF} 启 动 激 活 夷 白 磷 酸 酶 的 信号 。 科 酸 醇 使 不 同 蛋 白质 去 嫌 酸 化 ， 通 过 碰 酸 酶 使 促 有 
缘分 烈 蛋 白 激酶 去 磷酸 化 会 阻止 转录 激活 因子 如 Fos ,Jun 和 Moye 的 激活 ,然后 阻止 Be -2 基因 的 转录 。 
Bcl -2 蛋白 缺乏 时 , 凋 亡 发 生 。 通 过 磷酸 酶 使 抑制 蛋白 Mdm2 去 磷酸 化 可 产生 活性 P53, 活 性 P53 促进 澜 
疡 。 | 














乎 只 由 抗原 和 有 丝 分 型 原 激 起 的 淋巴 细胞 合成 。 人 类 至 少 有 18 个 TNF-e 基因 ,其 中 6 个 是 氢 
基因 ， 拟 基 因 (pseudogeney 和 活性 基因 密切 相关 , 它们 在 启动 子 之 前 或 它们 会 使 它们 失 活 的 
突变 。 共 有 6 个 INF-w 基因 ,其 中 5 个 是 拟 基因 。 只 有 一 个 INF-B 和 一 个 INF-Y 基因 


11.18 病毒 感染 怎样 引起 干扰 素 的 产生 ? 


RNA 和 DNA 病毒 都 可 以 引起 干扰 素 的 合成 。 于 拢 素 诱导 需要 双 链 RNA。 单 链 RNA 
病毒 在 复制 其 染色 体 的 过 程 中 成 为 双 链 。 如 果 一 些 转 录 子 获得 第 二 结构 , 双 链 RNA 也 可 在 
DNA 病毒 的 转录 过 程 中 产生 。 任 何 情况 下 , 双 链 RNA 激活 依 琅 于 双 链 RNA 的 蛋白 激酶 
(PKdsRNA)。PKdsRNA 的 一 个 重要 活性 就 是 调节 转录 激活 因子 的 调节 蛋白 的 磷酸 化 作用 。 


uF 例 11.7 


称 为 kB 抑制 因子 (JIkB) 的 调节 蛋白 嬉 合 到 称 为 核 因子 kB(NFxB) 的 转录 激活 因子 并 得 止 
其 成 为 激活 因子 。 然 而 ,通过 对 抑制 因子 的 研 贾 化 必用 ,PKdsRNA 恒 TB 和 NEreB 分 离 。 此 
作用 使 NFkB 游离 ,从 而 恒 它 能 进入 核 内 并 壮 合 到 促进 干扰 素 (INF) 基 因 表 达 的 瑞 强 子 位 点 
上 。 
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让 病毒 感染 引起 的 信号 转 导 通路 包括 依赖 于 双 链 RNA 的 贷 白 激酶 (PKdsRNA)。 通 过 
磷酸 化 作用 ,PKdsRNA 使 核 转录 因子 xB(IxB) 的 抽 制 因子 (NFrB) 失 活 。 游 离 的 NFxkB 激活 
INF-B 基因 。INF 基因 的 转录 宙 要 许多 寄主 激活 因子 包括 NFKE。 在 下 列 信号 转 导 通路 中 ， 
= =>: 卢 生 ,， >: 刺 激 ,，-: 抑 制 ， 

病毒 ==> dsRNA --> PKdsRNA -| IkB ==> NFkB--> INF- 有 8 基因 ==> INE-B 
当 病 毒 抗 原 存 在 于 受 感染 细胞 表面 时 ,RNA 和 DNA 病毒 诱发 干扰 素 合 成 。 被 感染 细胞 
和 和 议 原 呈 递 细胞 (例如 巨星 细胞 } 能 在 类 型 | 利 类 型 下 主要 组 织 相 容 性 复合 体 (MHC- 了 和 
MHC-I: 见 第 13 章 ) 上 呈现 病毒 抗原 。、 通 过 表面 CD( 细 有 分 化 ) 虱 白质 ,不同 工 淋 巴 红 胞 识 
别 MHC 工 和 MHC-L。 工 琳 巴 细胞 爱 体 特异 性 结合 到 MIC 旱 递 的 抗原 上。 售 特 异性 抗原 
TCR 和 CD8 受 体 的 细胞 毒性 本 淋巴 细胞 通常 结合 到 仿 MHC- 工 旺 递 的 病毒 抗 乔 的 定 感 染 细 
胞 上 。 辅 助 工 淋巴 细胞 和 特殊 TCR 和 CD4 受 体 结合 到 MHRC- 开 时 递 的 病毒 抗 皮 的 巨 叭 细胞 

上 上 。MHCs 及 抗原 分 别 和 CD 及 TCR 结合 启动 淋巴 细胞 中 的 一 个 信号 ,此 信和 号 引起 IFNr-Y 的 
合成 。 在 下 列 信和 号 转 导 道路 中 ,==>: 产生,-->; 刺 激 ,--|: 抑 制 。 
MHC -病毒 抗原 --> TCR 十 CD 受 体 -> G -> PLC ==> DG 一 IF， 
IP; = -> Ca2 
DG+Ca -> PKC--> TF --> IFN-Y 基因 ==> IFN-Y 

TT 细胞 分 泌 的 IFN -Y 促使 没 感染 细胞 合成 更 多 MHIC- I 分 半 , 这 就 使 免疫 系统 攻击 任 
何 被 感染 细胞 更 为 有 效 。 一 量 感 染 开 始 ,新 感染 的 细胞 能 时 递 给 免 首 细胞 高 浓度 的 病毒 抗 床 。 
由 于 MHC-I 工 分 子 产物 的 增加 引起 直接 的 细胞 侦 坏 可 阻止 病毒 合成 。 在 下 面 的 信和 号 转 导 通 路 
中 ,GAF 一 7 干扰 素 激活 因子 ,GAF(P) 一 矿 酸 化 作用 激活 GAF,NFxB 一 核 转录 因子 xB,IRF 
- 1 一 干扰 索 调 节 央 子 ,H - 2Dd=MHC-T 受 体 的 重 链 。 

IFN-Y--> R-->G->°? ==»°? -> PKR? --> GAF 
GAF(P}) 二 NFkB 十 IRF- 1--> MHC-T 基因 ==> H-2Dd 


11. 19 ”病毒 感染 通常 激活 水 解 ssRNA 病毒 染色 体 和 病毒 mRNA 的 RNA 酶 L。 
此 RNA 酶 |L 是 如 何 被 激活 的 ? 
RNA 和 DNA 病毒 感 染 都 可 以 引起 2 一 5 polyA 合成 酶 (2 一 5 polyA synthetase, PAS) 
的 产生 。 至 少 有 四 种 不 同类 型 的 PAS: 单 体 (p100)、 豆 获 酰 二 上 诊 体 {2p69)、 大 四 聚 体 (40540 - 
46) 和 和 小 四 繁体 C4p20 - 30)。 在 下 列 信号 转 导 通 路 中 ,==>; 产 生 ,-->; 制 汶 ,--[; 抑制 ,--fi; 水 
解 。 











病毒 ==> dsRNA -> PKdsRNA -IsB ==> NFkB -> PAS 基因 ==> PAS 

poly A 合成 酶 利用 ATP 合成 poly A 韦 核 苷 酸 (poly-A oligonucleotide,PAON)， 其 中 核 

疮 酸 道 过 它们 的 2' 和 5' 碳 原子 连接 。 
PAS+ATP ==» PAON 

PAON 激活 RNA 散 L(RNase- L) 的 活性 ，RNA 酶 上 使 ssRNA 降解 并 通过 破坏 病毒 
染色 体 或 用 来 合成 染色 体 的 模板 抑制 单 链 RNA 病毒 。 此 酶 还 通过 减少 某 些 转录 子 的 半 寿 期 
抑制 一 些 DNA 病毒 。 

PAON -> RNA 酶 L - 届 病 ssRNA 

激活 RNA 酶 L 的 信号 转 导 通路 对 于 破坏 细小 核糖 核 皮 病 毒 如 疹 骨 虚 质 炎 病 毒 和 脑 心 肌 
炎 病 毒 (EMCV) 很 重要 。 然 而 ,PAS/RNA 租 工 通路 的 沿 活 不 足以 破坏 ssRNA 病毒 如 弹 状 
病毒 科 的 疱疹 性 口腔 类 病毒 (VSV)? ,此 原因 尚 丰 清 乱 。 


11.20 干扰 素 如 何 阻 断 病毒 蛋白 合成 ? 


因为 十 扰 索 和 有 干扰 素 使 NFxB 与 其 抑制 因子 分 离 , 它 们 能 诱发 许多 特异 表达 涉及 病 
毒 抑制 的 蛋白 质 。INEF 引起 依赖 于 dsRNA 蛋白 激 酶 的 全 成。 病毒 感染 使 真 核 启 动 子 的 a 亚 
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单位 名 酸化 并 抑制 它 , 从 而 使 蛋 站 激 晶 (PKdsRNA ,也 称 为 PKelF - 2) 激 疾 。 这 就 能 阳 止 寄主 
和 病毒 mRNA 翻译 的 于 始 。 

INF -eB-->R->G-> PLC==> DCO-> PKC-Y-IIB==> NFER 

NFkB -> PKdsRNA 基因 ==> PKdsRNA 
病毒 ==> dsRNA -> PKdsRNA -J eIF -2 ===> 没 有 细胞 和 病毒 转录 
正 莫 产 毒 科 的 流感 病 考 和 暗 状 病毒 科 的 脑 旋 肌 炎 病毒 的 转录 都 被 带 白 质 Mxl 抑制 。 一 
日 NFkB 和 和 其 卸 制 因子 分 离 ,INF -a 和 INEF-B 引 起 Mxl 产生 ， 
NFxB--> Mxl 基因 ==> Mxl -细胞 和 病 邢 转录 


信和 号 转 导 与 细胞 周期 
11.21 涉及 Go -> Gi 转变 的 信号 转 导 通路 是 什么 ? 


不 增殖 细胞 处 于 细胞 周期 的 "不 生长 ”"(G.) 状 态 。G 细胞 仪 由 那些 维持 生活 和 进行 任 休 
正常 持 丰 的 特殊 功能 的 基因 表达 。 在 G 期 ,染色 质 主要 为 螺 线 管 形式 (第 3 章 )。 为 了 开始 
细胞 周期 的 第 一 生长 期 (G;) ,细胞 必须 由 一 个 以 上 生长 因子 作为 信号 。 

EF 例 11.8 


通过 结合 到 有 酷 氨 酸 激 酶 活性 的 爱 体 上 ,血小板 衍生 生长 因子 (PDGF) .成 纤维 细胞 生长 
头子 (FGF) ,神经 生长 因子 (NGF) 和 转化 生长 因子 了 ETGF - 自 促 使 上 --> (3 转变 。 


其 些 生长 因子 与 其 受 体 的 结合 可 以 激活 受 体 的 酷 氨 酸 激 酶 活性 ,从 而 引起 自 磷 酸化 作用 
和 其 他 激酶 的 磷酸 化 作用 。 客 数 这 些 次 级 激 梅 是 丝氨酸 - 苏 氨 酸 拆 酶 。 某 些 情 况 下 ,有 活性 受 
体 激 活 G 改 白 接着 激 藻 产 生 第 二 信使 的 酶 ， 第 二 信使 经 常 激活 丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶 。 

丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶 典 酸 化 转 孙 激活 因子 或 抑制 因子 并 分 别 刺激 或 掉 制 它们 。 这 就 引起 
一 系列 基因 的 长 过 。 特 别 是 ,表达 G 期 细胞 周期 蛋白 ,CDPK .RNA 育 合 酶 .DNA 解 旋 酶 和 
DNA 聚合 酶 的 基因 厅 G 期 被 表达 。 这 些 沉 白质 在 G 期 的 积 豪 对 于 有 经 分 裂 S$ 期 DNA 的 
复制 旦 必需 的 。 

转录 抑制 因子 的 失 活 在 G1 期 也 是 很 重要 的 。 一 个 重要 的 肿瘤 抑制 因子 就 是 成 视网膜 细 
胸痛 蛋白 (Rb; pl107? 和 类 亿 的 蛋白 P107(p107?7)。 成 视网膜 细胞 瘤 艇 白 由 928 个 氨基 酸 组 成 ， 
在 接近 G1 期 末尾 和 S 期 开端 时 高 度 克 酸化 ,最 终 在 丝氨酸 和 苏 氮 酸 残 振 上 有 11 个 磋 酸 基 。 
在 其 高 度 磷酸 化 形式 中 ,Rb 和 转化 因子 E2f 太 Drfl 发 生 联 系 并 将 它们 从 循环 中 除去 。 这 样 
一 来 ,Rb 不 是 一 个 结合 到 DNA 上 并 通过 干扰 RNA 聚合 酶 结合 的 “经 典 搞 制 因子 ”。 

遂 过 和 转录 因子 发 生 联系 ,Rb 反面 调节 ce -fos 基因 (5 编码 转录 激活 因子 蛋白 Fos) .ce - 
myc 基因 (特异 表达 一 个 具有 DNA 复制 所 需 的 解 旋 酶 活性 的 转录 激 锋 因子 ) .编码 转化 生长 
因子 有 transtorming growth factor -BTGF - 外 的 基因 利 编 个 二 氨 叶 酶 还 原 醴 (CDbf) 的 基 
因 。Rb 和 E2f 相近 作用 的 研究 显示 高 度 磷 酸化 的 Rb 通过 使 E2f 隔离 因而 使 此 肿瘤 折 制 因 
子 失 活 来 阻 端 转录 。 通 过 释放 E2f 促进 转录 的 信号 转 导 通路 总 结 如 下。 在 下 面 的 信号 转 导 通 
路 中 ,FGF 为 成 纤维 细胞 生长 因子 ,Rb 为 成 视网膜 细胞 痛 蛋 白 。 

FGF --> 西 氨 酸 激酶 -> 丝氨酸 - 苏 氨 酸 激酶 - = Rb ==> E2f--> 转 有 录 


11.22 在 Gi -> S 转变 过 程 中 ,磷酸 化 作用 的 重要 性 是 什么 且 涉 及 什么 信号 转 导 
通路 9 
从 酵母 细胞 (细胞 周期 蛋白 B} 到 动物 细胞 (细胞 周期 蛋白 D.E 和 全 ?的 真 核 细 胞 的 G; 期 


中 合成 的 G 期 细胞 周 其 重 白 是 细胞 分 裂 控 制 激酶 (eell division control Kinase;CDCK} 也 称 
为 保有 此 分 型 因子 Cmjitosis-bromoling lactor,MDPF) 的 调节 亚 单位 ， 在 酵母 细 胸 中 ,CDCK 的 
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催化 亚 单 位 命名 为 Cde( 细 胞 分 裂 控制 )。G. 期 细胞 周期 蛋白 和 许多 细胞 周期 其 他 期 合成 的 
细胞 周期 蛋 鼎 吕 以 激活 Cdc 活性 ,因此 此 党 酶 的 催化 亚 单 位 也 称 为 依赖 于 组 胞 周期 蛋白 的 激 
酶 (cyclin-dependent kinase,; Cdk)。 通 过 Cdk 其 些 苏 仅 酸 和 了 酷 甩 上 的 杰 酸 化 和 上 入 酸 化 作用 ， 
酵母 人, 细胞 周期 恒 咎 - Cdk 复合 体 被 激活 。 
模型 显示 ,G 细胞 周期 重 口 - Cdc 激酶 通过 磁 苹 化 H1( 组 蛋 帅 - 1) 和 有 b( 成 视网膜 细胞 
瘤 ) 盘 和 白 促 进 G -> SS 转变 。HI 的 磷酸 化 作用 鸽 DNA 从 螺旋 管 形式 分 散 为 伸展 的 核 小 体形 
式 . Rb 青白 的 磷酸 化 作用 引起 RNA 集合 酶 结合 到 启动 子 区 域 所 需 的 整合 (结合 ;转录 因 于 
《例如 E2) 的 释放 。 转 录 因 子 和 激活 因子 与 它们 受 体 分 离 后 结合 到 DNA 上 。 这 就 促使 RNA 
膏 合 酶 结合 到 启动 子 部 位 并 优 进 复制 起 点 的 RNA 引物 的 合成 ,接着 引起 DNA 复制 。 在 某 些 
分 化 细胞 中 ,G: 细胞 周期 瞧 白 - Cdc 激酶 可 以 在 DNA 复制 开始 前 激活 或 抑制 其 他 调节 誉 白 。 


11.23 DNA 复制 是 如 何 限制 到 每 个 细胞 周期 一 轮 的 9 


如 果 在 S 期 开始 时 真 核 细胞 的 DNA 复制 契 过 一 轮 . 则 最 后 得 到 的 细胞 每 个 染 鱼 体 有 多 
个 接 贝 。 这 对 于 细胞 的 正常 功能 是 有 害 的 。 为 了 防止 这 种 情况 的 发 生 , 细 胞 必须 有 一 个 机 制 
在 DNA 复制 开始 一 轮 后 阻止 DNA 复制 的 开始 。 研 究 显 示 , 称 为 红 胞 分 裂 控 制 激 得 (CPCK - 
了 DD) 的 G1 细胞 周期 蛋白 激酶 (在 哺乳 动物 中 基线 胞 周期 电 白 DD.E、A} 促 使 碰 酸 酶 去 兢 酸 化 Hl 
和 Rb。 这 就 导致 起 始 位 点 的 聚集 和 E2f 的 歼 合 。 男 外 ,CDCK - 1 激活 使 蛋白 泛 素 附 着 到 攻 
蛋白 上 旦 使 它们 蛋白 水 解 的 酶 复合 体 , 从 而 导致 某 些 G1 绚 胞 周期 重 口 (酵母 细 胞 周期 重 白 B; 
哺乳 动物 细胞 周期 蛋白 DD 和 下) 的 迅速 破坏 。 哺 乳 动物 CDCK - 攻 通 过 细胞 周期 蛋白 局 和 下 
的 破坏 ) 的 失 活 将 允许 Rb 再 次 高 度 杰 酸化 并 结合 到 E2f 上 。 这 就 阻 目 引物 全 成 的 进一步 开 
始 . 

据 报 道 ,Gi 细胞 周期 蛋白 不 仅 是 酵母 DNA 复制 起 始 所 需 的 ,还 是 DNA 延伸 所 需 的 , 因 
为 DNA 延伸 需要 DNA 聚合 酶 3 -细胞 周期 借 卢 证 复 合体 。 游 离 细 胞 周期 蛋白 B 的 去 磷酸 化 
作用 且 或 者 通过 泛 素 系统 使 之 破 址 将 帮助 DNA 复制 限制 到 每 个 细胞 周期 一 轮 。 


11.24 亿 期 合成 的 什么 蛋白 是 细胞 周期 进展 所 需 的 ? 


Gas 期 就 是 第 二 生长 期 , 它 发 生存 DNA 复制 期 (S 期 ) 后 。 连 续 以 生长 因子 为 信号 并 通过 
G1 期 合成 的 新 洞 节 量 白 打 开 特 味 绍 胞 周期 重 白 基 因 ( 在 酵母 中 是 细胞 半期 蛋 牟 入 ;在 哺乳 动 
物 中 是 细 胸 周期 蛋白 六 和 和 B)， (az 细胞 周期 蛋白 在 Gs 期 育 集 从 而 增加 新 组 细胞 分 裂 棕 制 
激酶 (CCDCK - 2) 的 活性 。CDCK -2 通过 一 系列 类 似 于 堵 些 激活 CDCK ~ 1 激酶 的 硫酸 化 和 
去 全 酸化 作用 被 激活 (图 11-9。CDCK- 2 激酶 的 底 物 特异 性 有 别 于 CDCK - 1 激酶 的 特异 
性 。CDCK - 2 激酶 磷酸 化 核 腊 上 的 核 纤 层 蛋白 , 核 内 的 支架 蛋白 和 微 管 相关 蛋白 激酶 (MAP 
-激酶 。 


11.25 什么 促使 Gs -> M 转变 ? 


染色 体 支 黑 浮 白 的 区 酸化 作用 导致 螺 线 管 染 色 休 结构 聚集 到 支架 上 。 在 凝 育 染色 体 的 模 
型 中 , 螺 线 管 环 在 支架 上 18 次 形成 盘 状 结构 。 这 些 盘 发 展 为 一 个 连 一 个 直到 全 部 染色 体 成 为 
最 聚集 的 形式 , 环 - 螺 线 管 结构 在 以 前 讨论 过 ( 见 第 3 章 )。 

CDCK - 2 -> 拓扑 异 构 禾 ==> DNA 窜 集 为 环 - 蝗 线 管 形 式 

CDCK -2 激酶 还 涉及 核 纤 层 蛋 握 A.B 和 CC 的 购 酸 化 作用 。 核 纤 层 蛋 白 是 使 染色 体 的 螺 
线 管 形式 结合 到 内 核 酶 的 各 折 质 。 核 纤 层 蛋 月 号 和 内 核 膜 相 联系 ,而 核 纤 层 蛋 电 A 和 心 结合 
到 染色 体 上 。 被 纤 层 蛋 白 A 和 上 克 酸 化 后 ,染色 体 宫 内 核 膜 分 开 。 核 颖 层 异 白 B 的 磷酸 化 作 
用 也 促进 核 膜 的 断裂 。 

CDCK -2 --> 核 纤 层 蛋 白 A,B.C ==> 核 膜 断 裂 ==> 由 膜 释 放 的 染色 体 
CDCK -2 激 明 还 通过 磷 毅 化 作用 促使 铬 调 结合 蛋 自 (caldesmen) 利 钙 离 子 歼 合 。( 获 合 
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图 11-3 依赖 于 细胞 局 期 蛋白 的 激酶 的 激活 和 失 活 ，!( 在 疹 椎 动物 中 , 当 依 闲 于 顷 胞 周期 蛋白 的 激 眩 
《edik2) 和 细胞 周期 蛋白 了 发生 联 系 时 ,复合 物 被 称 为 促 有 经 分 裂 因子 (MPF)， 此 复合 物 在 从 细 胞 周期 
Gs 到 M 的 转变 过 程 中 因 去 磷酸 化 作用 而 被 激活 。 磷 酸 酶 Cde25C( 细 胞 分 网 榨 制 ) 从 MPF 约 Cdk2 业 单 
位 的 苏 氨 酸 14 和 苏 氨 酸 15 上 除去 磷酸 ，Cdc25C 被 同样 的 MPF 激活 ,而 Cde25C 被 --- 个 没有 识别 的 磷酸 
酶 PP1 去 活 。MPF 也 可 通过 苏 氨 酸 15 的 吏 碟 化 作用 被 去 活 。 磷 酸化 作用 通过 和 酵母 Nik 及 Weel 相关 
的 蛋白 激酶 进行 。Nim 和 Wis 是 抑 亨 Weel 的 蛋白 质 。 无 活性 Ge MPF 在 苏 氨 酸 16] 上 被 和 称 为 依赖 于 
细胞 周期 蛋白 激 醇 激活 沿 酶 <CAK} 的 细胞 周期 蛋白 FH 结合 的 Cdx? 磷酸 化 .CAK 被 CAR -激活 激酶 
{CAKAEK) 注 活 ,CAKAK 依赖 于 苏 氨 酸 161 的 磷酸 化 作 有 用。 蛋白 磷酸 基 CDPP1 和 Pb2aAy 可 以 通过 除去 磁 
酸 使 CAK 旦 或 者 MPF 失 活 。 -个 没有 识别 的 蛋白 激酶 (PK1) 在 苏 毛 酸 14 上 使 MPF 磷酸 化 并 和 合 之 失 
活 。 为 了 从 有 缘分 裂 中 期 进 人 人 分裂 后 期 ,MPF 必须 失 活 。 失 活 通过 出 胞 周期 蛋 向 BB 的 蛋 扬 术 解 降解 也 是 
通过 Cdk2 的 去 磷酸 化 作用 发 生 。(b) 当 依赖 丁 细胞 周期 蛋白 的 激酶 和 细胞 周期 蛋白 站 发 生 联 系 时 ,复合 
物 被 称 为 促 G1 到 S 因 了 (GSPF)。 此 复合 物 在 从 细胞 有 周期 的 G 期 向 S 期 的 转变 过 程 中 由 去 克 酸 化 作出 
被 激活 。 了 但 酸 酶 Cdc25A 从 Cdk2 亚 单 位 的 苏 氨 酸 11 和 酷 氨 酸 15 上 除去 磷酸 。Cde25A 被 GSPF 激活 ， 
而 Cdc25A 被 一 个 没有 识别 的 更 酸 昔 PP1 失 活 。CGSPF 因 酷 氨 酸 15 的 磷酸 化 作用 和 失 活 。 据 推测 . 磅 酸化 
作用 通过 和 酵母 Mik 及 Weel 相关 的 蛋白 激酶 进行 。 无 活性 G,GSPF 在 苏 氨 酸 161 上 被 和 称 为 依 右 二 细 
胞 周期 蛋白 激酶 激活 激酶 (CAK) 的 细胞 周期 价 户 玉 结 合 的 Cdk 碰 酸 化 。 企 此 例 中 ,CAK 通过 苏 氮 酸 161 
的 磷酸 化 作用 被 CAK 激活 激酶 (CAKAK) 激 活 。 和 蛋白 克 酸 酶 如 PPi 和 PP2A 可 通过 除去 碰 酸 使 CAK 目 
或 者 GSPF 失 活 。 一 个 没有 识别 的 蛋白 激酶 (PK1) 在 苏 氨 酸 14 上 GSPF 磷酸 化 开 使 之 失 活 。 为 了 从 局 
期 进入 S 期 .GSPF 必须 失 活 。 失 活 通 过 细胞 周期 蛋白 站 的 蛋白 术 解 降解 更 有 可 能 道 过 Cdk2 的 去 磷酸 化 
作用 发 后。 
























































第 11 竟 ” 细 肪 通讯 


，243 。 





延 结 人 台 刘 无 机 离子 上 的 有 机 化 合 物 :形成 相对 稳定 的 . 展 性 的 ,水 溶性 复合 体 。) 这 就 导致 组 
胞 质 中 低 深度 的 钙 讽 子 , 从 市 促进 微 管 组 织 中 心 或 细胞 每 极 的 中 心 体 的 微 管 蛋白 的 聚合 ， 
CDCK - 2 -> 钙 阅 结合 俩 白 ==> Ca 闫 少 -> 微 管 蛋白 聚合 
称 为 Jau 的 微 管 相关 重 昌 (MAP) 的 磷酸 化 作用 促进 微 管 的 聚合 。 现 认为 Tau 被 


(TCR -2 磷酸 化 。 














CDCK -2--> Tau ==»> 微 管 蛋 白 育 合 
中 心 体 微 管 朝 细 胞 中 心 代 合 。 一 些微 管 附着 到 重复 染色 体 每 个 染色 单 体 着 背 粒 的 着 经 点 
F。 成 长 的 微 管 将 染色 体 推 向 细胞 中 心 ,在 那儿 互补 微 管 同样 稳定 .。 


11.26 什么 信号 促进 细胞 超过 有 给 分 裂 中 期 ? 


从 分 裂 中 其 到 分 裂 后 期 需要 染色 单 体 的 分 开 和 微 管 的 解 谷 。 局 动 染色 单 体 分 并 的 分 子 信 
号 还 不 知道 ,但 关于 发 生 了 什么 也 有 些 暗 示 。 染色 单 体 的 分 开 皮 决 平 Gs 细胞 周期 滞 白 (酵母 
中 是 细胞 贿 期 货 白 入; 哺乳 动物 中 是 细胞 周期 蛋白 A 和 B) 的 迅速 破坏 和 CDCK -2 的 失 活 。 
据 推 独 .Ga 细胞 周期 蛋白 的 水 解 由 CDCK -2 滞 活 的 泛 素 系统 进行 。 另 外 ,使 暂 调 结合 蛋白 和 
Tau 去 霸 酸 化 的 磷酸 酶 的 激活 促进 微 管 的 解 聚 。 

微 管 的 解 聚 发 生 在 着 丝竹 上 。 着 经 粒 模型 显示 ,着 经 点 沿 微 管束 “行走 ”, 当 其 前 行 时 使 微 
管 蛋白 变 得 不 稳定 。 这 样 一 来 ,者 丝 粒 和 相关 染色 体 沿 变 短 的 微 管 束 移 动 。 

音 丝 粒 维持 染色 单 体 在 一 起 的 蛋白 质 的 去 磷酸 化 作用 ,也 可 使 染色 单 体 分 开 ,而 钙 结合 滞 
白 和 和 微 管 稳定 蛋白 的 去 克 瞬 化 作用 可 促进 微 管 蛋白 的 解 队 和 互补 染色 体 向 相反 极 移 荔 。 


11.27 ”在 动物 细胞 有 丝 分 裂 末 期 ,什么 信号 促进 新 核 的 形成 ? 


许多 细胞 断裂 的 核 颈 储存 于 内 质 网 膜 。 一 些 储 仓 的 膜 仍 上 保留 它们 的 孔 复 合 物 。 分 裂 末 
期 每 极 染 色 体 外 核 膜 的 形成 依 束 于 结合 到 梁 色 体 的 核 纤 层 蛋 白 A 和 C 及 和 核 膜 小 泡 由 联系 
的 核 纤 层 蛋 白马 的 去 磋 酸 化 作用 。 去 磷酸 化 的 核 纤 层 和 蛋白 A.C 和 染色 体 作为 核 膜 形 成 的 “成 
核 中 心 “ 起 始 中 心 )。 资 料 显示 , 早 于 纳 胞 分 裂 控 制 激 艇 激活 的 磷酸 梅林 能 是 核 膜 合成 的 重要 
因素 。 

11.28 什么 信号 导致 动物 细胞 的 胞 质 分 裂 ( 细 胞 分 裂 )? 


胞 质 分 裂 可 以 开始 于 有 丝 分 裂 末 期 或 延迟 到 有 有丝分裂 结 来 。 动 物 细胞 胞 质 分 裂 的 第 一 个 
信号 就 是 两 个 新 形成 的 核 间 细胞 中 心 质 膜 的 内 陷 。 质 膜 内 陷 是 由 膜 下 肌 动 乍 白 - 肌 球 蛋白 带 
如 果 肌 动 重 白 - 遇 球 和 蛋白 带 的 作用 类 似 平滑 肌 内 的 肌 动 蛋白 和 肌 球 蛋 日 , 带 的 收缩 由 纳 胞 
心 钙 离子 的 增加 和 肌 球 蛋白 轻 链 激酶 (MLCK) 的 磷酸 化 作用 启动 。 包 离子 和 钙 调 蛋白 的 结 
合 促 进 钙 调 结 台 蛋白 的 运动 ,以 使 肌 球 蛋白 头 部 和 肌 动 蛋白 丝 发 生 联系 ，MLCK 被 FKA 和 
PKC 磷酸 化 ,而 PKA 和 PKC 分 别 被 cAMP 和 IP; 的 合成 激活 。MLCK 磷 芒 化 肌 球 重 白 轻 
链 , 从 而 促进 肌 球 蛋白 涉 部 和 与 钙 调 结合 蛋白 分 开 的 肌 动 蛋白 相互 作用 。 


11.29 什么 信号 使 细胞 进入 G 期 而 不 是 G 期 9 

细胞 周期 重复 送 展 (G --> S -> Gs -> M --> C -> G -> 等 ) 需 要 年 长 因子 的 持续 刺激 。 
在 正常 细胞 中 ,如 果 相 同 的 细胞 彼此 联系 ,促进 细胞 周期 增进 的 依 号 转 导 通路 可 被 阻 断 。 此 
现象 被 认为 是 接触 抑制 。 接 和 触 抑 制 的 模型 显示 ,依靠 接触 抑制 ,结合 在 一 起 的 邻近 细胞 二 表 
面 受 体 抑制 膜 上 栈 氨 酸 滞 酶 Cc - Sre}。 结 果 就 是 , 质 膜 下 细胞 骨架 蛋白 的 攻 着 斑 Cadhesion 
Plarnue) 的 形成 及 细胞 骨架 和 质 膜 间 稳 定 联系 的 形成 。 此 情况 可 阻止 刺激 新 一 轮 细胞 关 期 的 
信号 转 导 道 路 。 

现 认为 . 靠 细胞 质 一 边 的 膜 上 的 酷 氨 酰 激酶 (如 Src) 破 坏 膜 上 细胞 骨架 和 某 些 受 体 间 的 
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联系 。 这 就 消除 了 一 些 缁 胞 分 侈 和 运动 的 限制 因素 ,细胞 分 裂 和 运动 都 需要 细胞 样 变化 。 黏 
兰 谢 居 有 大 量 表面 受 体 和 细胞 骨架 闻 联 系 的 区域 。 表 奇 受 体 利 细胞 骨架 间 的 联系 也 有 利于 车 
着 斑 。 

某 些 肽 信号 的 存在 时 或 者 信号 转 导 的 缺 筷 可 导致 蛋白 质 例如 P53 和 Rb 的 激活 或 诱导 ， 
P53 和 Rb 抑制 绍 胞 周期 . P53 是 引起 P21 合成 的 转录 激活 因子 。P21 抑制 Pena 和 CDCK ~ 
1 激酶 ,从 而 阻止 DNA 复制 的 开始 。 同 样 ,Rb 抑制 E2f, 然 后 阻止 DNA 复制 的 开始 。 

总 体 主 剂 ,接触 卸 制 扣 制 膜 激酶 并 确保 信号 转 导 通 路 是 撩 活 的 。 牛 长 因子 的 缺乏 ,信和 号 转 
导 通 路 的 失 活 和 抑制 蛋白 (P53,Rb) 的 积聚 引起 细胞 进入 G 期 。 生 芭 因 子 阴 止 促进 细胞 周期 
蛋白 A 和 活性 激酶 (影响 P53 和 Rp 活性 或 合成 ?合成 的 接触 抑制 ,引起 细胞 再 次 斤 始 细胞 周 
期 。 
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11.30 信号 转 导 通路 是 如 何 成 为 未 久 性 改变 的 9 这 种 情况 又 是 怎样 导致 转化 细 
胞 的 ? 

在 信号 转 导 通路 中 起 作用 的 蛋白 质 通 常 有 两 种 存在 方式 :有 活性 和 无 活性 。 它 们 的 活性 
经 常 取 决 于 磷酸 化 的 程度 和 辅助 重 白 例 如 成 视网膜 细胞 痛 蛋 白 。 

特异 表达 信忠 转 导 蛋白 的 基因 偶尔 因 为 突变 而 改变 。-- 些 突变 使 信息 转 导 蛋白 失去 功 
能 ,而 其 他 的 改变 了 那些 涉及 重 跨 调节 的 区 域 以 使 信号 和 转 导 蛋白 永久 性 处 于 活性 状态 。 产 生 
无 功能 信号 转 导 蛋白 的 细胞 一 般 会 死亡 。 产 生 总 是 有 活性 信和 号 转学 个 白 的 细胞 行为 异常 。 它 
们 打 并 不 应 打开 的 基因 ,改变 细胞 的 生理 或 它们 可 引起 细胞 在 连续 的 细胞 周期 中 重复 进展 。 

许多 突变 的 信忠 转 导 蛋 白 即 瘤 基因 产物 在 转化 的 和 癌 细 胞 ( 表 11. 3) 中 发 现 。 特 异 表达 
突变 信号 转 导 蛋白 的 细胞 基因 称 为 癌 基 因 , 而 对 于 它们 的 正常 细胞 对 应 物 则 被 称 为 原 癌 基 因 。 
所 有 况 林 因 产 物 目前 可 归 为 九 个 主要 类 别 ; 组 成 型 肽 类 激素 (Sis) ;名 改变 的 肘 类 激素 受 体 
(ErbB、Fms) ;改变 的 G 和 蛋白 (Ras) ;名 改变 的 膜 或 细胞 质 酪 拭 酸 型 白 激酶 (Src、Fes) ;名 改 
变 的 细胞 质 丝 氨 酸 -其 氨 酸 蛋白 激酶 (Mos .Raf); 的 改变 的 细胞 质 生 长 激素 受 体 (ErbA) ;人 @ 改 
变 的 核 DNA 结合 重 白 和 转录 激活 因子 (Fos ,Jun .Mye) ; 辐 改 变 的 细胞 周期 重 白 (G, 细胞 周期 
蛋白 );@ 改 变 的 抑制 肿瘤 抑制 基因 产物 或 蛆 于 它们 合成 的 蛋白 质 (Mdm)，。 


表 11.3 原 瘤 蛋白 及 其 相应 的 瘙 蛋白 质 














原 痛 重 白 类 束 符 号 瘤 蛋 白质 

生长 广 素 

血小板 入 咎 后 长 因子 PDGF Sis 
腊 受 体 

上 此 后 长 因 子 爱 体 EGER ErbB 

三 赚 细 胞 集 冰 刺激 因子 MCSFR Ems 
膜 测 节 蛋 昌 

恕 香 朋 G H-Ras, N-Ras,K-Rav 
bd 

酪 氨 酸 激酶 PKtyro Sre 
细胞质 激 酶 

酷 氨 酸 激酶 PKtyro Fes 

些 气 酸 - 外 氨 柄 激酶 Pkser-thr Nos, Raf 
给 胞 质 受 体 

甲状 腺 激素 受 体 - ErbA 
核 调 节 蛋 由 

转 菜 激活 划 子 TA Fos,Jun, Mye 
激酶 亚 单位 { 话 化 ) 

内 胞 周期 蔓 白 Csyclin Cyclin 


肿瘤 抑 刺 绰 肯 的 抑制 物 
掉 制 因子 Mdm sdm 
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反面 控制 傅 导 转 导 通路 ( 坤 瘤 抑制 蛋白 P53 和 Rb) 的 蛋 交 质 的 突 歧 也 吕 导 致 细胞 转化 和 
肿瘤 及 疤 ( 表 11. 4 的 发 展 ,因为 不 应 该 有 活性 的 信号 通路 这 得 有 活性 。 反 徊 控制 信 污 轩 导 通 
路 的 许多 看 白质 在 癌 细 胞 中 缺失 或 发 生 异 常 。， 当 这 些 涯 节 蛋 白 被 取代 时 ,转化 细胞 经 常会 恢 
复 一 些 它 们 的 正常 特点 。 治 疗 转 化 强 移 的 蛋 自 质 被 林 为 肿 疤 换 制 蝇 户 (tumor-suppressor 
protein) ,包括 成 视网膜 细胞 闻 省 白 (Rb) ,P107 重 白 (p107) ,P53(p53) 、 神 经 纤维 瘤 蛋 折 (Nf1、 
NE) , 维 耳 锝 斯 氏 痛 重 白 CWti、 Wt2) 、 结 肠 - 直 肠 瘤 缺 报 盘 月 (Dec) ,家族 性 多 发 性 腺 疗 蛋 白 
(Fap}) 利 抑制 素 -alinh) 蛋 向 。 图 11- 10 重出 了 涉及 结肠 -直肠 癌 发 拒 的 一 些 瘤 基 内 和 肿瘤 抽 
制 基因 。 图 和 1- 190 左边 突变 的 次 疗 以 每 个 癌 发 展 阶段 发 现 特 处 突变 的 频率 为 基础 。Rb， 
P107 ,P53、Nf 和 Wt 如 何 起 作用 的 初步 研究 显示 ,它们 每 一 个 都 涉 及 负面 调节 蛋白 :Rb 和 Wit 
气 制 转录 因子 ;P53 和 P1907 抑制 细胞 周期 蛋白 ,P53 和 Nf 抑制 Ras 蛋白 ;P107 抑制 激酶 。 
Dec 似乎 是 细 胞 稳定 所 党 的 在 细胞 表面 的 圾 附 址 是 。 


表 11.4 肿 净 抑 制 蛋白 




















符 ”号 重 自 质 剖 称 特 征 
Rb 战 盾 维 细胞 瘤 生 三 调 入 F217" 
{pliORb) 人 类 染色 体 拧 中 :139d11. 17* 
结合 记忆 动 子 跨 域 和 抑制 转 凌 
DJ pl07? 恒利 质 凋 节 F2f 和 CDPKs* 
上 5 p53 重 白 压 调节 CipfCP217.P18,Resgn2ll7 ,wye 科 DNA 浓 介 醒 a 


人 类 染色 体位 是 ;17p12 一 1 
结 会 到 启动 子 区 域 和 激活 转录 
调节 转录 激活 因子 ” 














Wil Wi2 维 耳 姆 斯 久 几 强 昌 人 类 染色 健 位 肾 :11p138&.11p15 
结合 到 局 勋 子 区 域 
作为 活化 CTP 酶 调节 Rasfp211 
NIL. NI2 神经 纤维 痛 货 让 类 才 表白 质 (Cap) 
1.2tneurolibromny 调 健 细 息 吸 岩 
DectPI90) 结肠 - 直 鹏 交 缺 揭 蛋 外 人 类 某 色 体位 置 ;8n21 
术 知 的 调节 畦 点 
Fap 家 族 性 多 发 性 腺 净 举 户 大 类 染色 垢 位 置 ; 5321 一 2 
作为 抑制 生长 因子 所 入 入 伟 转 导 送 路 
Inh 抑制 素 a 类 似 TGF -家 族 的 许多 成 只 


“上 2f: 转 孙 因 子 !CDPK; 依 吾 于 细胞 周期 当 白 的 滞 栈 ;Rasfp2il: 单 体位 起 门 ;MyeiDINA 结 合集 上 ,被 认 为 是 一 个 解 施 
秀 ;Inh :抑制 索 , 它 和 转化 生长 因子 - BCTGF ~ 六 相关 。 

* x 基因 在 数 人 色 体 为 的 位 置 由 党 内 色 体 数 (1 一 中}, 支 器 Cp 或 中 和 从 着 经 粒 计数 的 支 壁 内 的 片段 给 证 有 时 片段 不 
能 特 确 知道 ,因此 给 出 了 “系列 片段 。 




















11.31 转化 细胞 是 如 何 发 展 成 肿瘤 和 窟 的 ? 


一 旦 细胞 获得 诛 冯 基因 或 种 瘤 抑 制 基因 突变 促进 细胞 的 繁殖 ,其 他 原 瘤 基因 或 肿瘤 抑制 
基因 的 第 二 突变 就 会 发 生 并 使 突变 种 群 的 细胞 失去 控制 。 这 些 第 二 突变 维持 许多 不 同 儒 型 失 
控 细 胞 的 存 话 和 繁殖 (图 11 - 10)。 

许多 原 癌 基 央 的 自发 性 突变 可 使 它们 变 为 影响 许多 信号 转 导 通路 的 癌 基 于 。 原 癌 基 因 和 
活性 启动 子 区 域 的 重组 可 以 增加 信号 转 导 通路 的 成 分 并 破坏 它们 的 正常 功能 ， 重复 染色 体 的 
维持 也 可 增加 谓 将 基因 .因此 产生 许多 它们 的 产物 ， 肿 痛 抑 制 基 因 可 通过 委 发 性 突变 或 通过 
这 些 基因 所 处 的 整个 或 部 分 染色 体 的 缺失 除去 。 
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正常 结 牺 红 胞 





党 双人 5q21-22 8 写 染 色 体 
ape 【17038) 揣 先 ”| 二 一 mc (<599) 突 宣 


细胞 牛 长 增加 
币 基 化 入 
17 号 染 公休 


[<500%) 锯 兴 - 、 
QQ nen her? (406) 突 诺 


腺 将 
I 
2 号 染色 体 
teenogg rr 细 隐 有 湖泊 自 迪夫 
(人 599) 
滁 攻 
染色 体 18q21 


染色 体 9721 
ceel7080) 缺 大 ”一 一 Hist p16(<1039) 突 蛮 
也 
染色 体 ]7p13 
53 {709%) 缺 染色 体 1 
p33 ) 缺 失 QO prealt<500) 突 伙 


染色 体 L3914 
体 2 号 染色 体 
rp (<590) 缺 失 ql1590) 突 变 
染色 体 11p14-15.5 染色 体 
wr(<136) 揣 先 179 和 224 
转移 拖 #1 或 # 并 缺失 


图 11-10 结肠 癌 的 发 展 步骤 。 下 常人 类 结肠 细胞 经 常 通过 肿瘤 捉 制 基因 的 一 个 突变 开始 发 展 为 癌 , 肿 
痛 搞 制 基因 位 于 片段 21 和 名 间 的 5 号 染色 体 的 长 臂 (q} 上 的 adenomatous polyposis complex( ape) 区 域 。 
超过 ?70% 的 结肠 癌 中 都 可 发 现 此 突变 。 在 超过 ?0% 的 结肠 痛 中 发 现 的 其 他 突变 包括 那些 其 他 肿瘤 搞 制 
基因 的 突变 ,例如 染色 体 17 上 的 商 3 和 数 色 体 18 上 的 dret 结 肠 - 直 肠 瘤 中 的 缺 枫 )。 编 码 甲 基 化 酶 的 基 
因 资 蛮 发 生 在 大 约 50 癌 结肠 癌 中 ,而 芭 和 wt 中 的 突变 很 少 发 生 。 当 肿瘤 抑制 基因 不 上 起 作用 时 ,有 时 整个 
染色 体 都 会 缺失 。 原 癌 基 因 天 -rax 中 的 突变 发 生 在 和 0 党 以 上 的 结肠 癌 中 。2 号 染色 体 上 原 癌 基 因 ( fcc) 
的 突变 涉及 引起 家 族 性 结肠 瘤 。 原 瘤 基 因 的 其 他 突变 包括 闭 些 在 许多 妇 旬 体 上 的 细胞 周期 蛋白 基因 (在 
小 于 5 上 的 结肠 癌 中 发 生 异 常 ) ,染色 体 8 上 的 myc {在 小 于 5% 的 结肠 况 中 发 生 异 常 ) 和 染色 体 17 上 的 
met/fer2( 在 小 于 5 监 的 结肠 癌 中 发 生 异 常 ) 的 突变 。 膝 瘤 是 发 生 在 腺 上 皮 的 恶性 肿瘤 . 腺 上 皮 中 的 肿瘤 细 
胞 仍 以 可 识别 的 腺 结构 进行 排列 。 况 是 不 再 形成 可 识 吊 组 织 欧 任何 类 型 上 皮 绍 臣 的 恶性 生长 。 























复习 是 


选择 题 ” 选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1， 某 些 细菌 中 的 光 感 受 体 类 似 于 动物 眼 内 的 光 感 受 体 。 细 菌 光 感受 体 被 称 为 ( )。 (a) 色 
光 的 《〈b) 叶 绿 素 〈e) 细 菌 视 紫 红 质 (dd) 视 紫红 质 〈e) 以 上 均 不 是 

2， 磷 版 化 性 白 的 酶 为 ( )。 “《〈) 蛋 白 激 量 〈b) 磷 酸 卫 《c) 激 畴 〈d) 磷 酸化 酶 〈e) 以 上 

3, 有 作为 酷 氮 酸 激 酶 的 细胞 质 区 域 的 蛋白 质 是 ( } 的 受 体 。 (a)EGF {byPDGF (c}) 胰 
岛 素 (由 以 上 均 是 《e) 以 上 均 不 是 
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10. 


1l, 


12. 


13. 


14. 


- 一 般 来 说 ,G 蛋 日 的 4 ) 亚 单位 激活 邻近 的 通道 和 酶 。 (ae (bj)B (OY (dB 7 


CeyaB,Yy 





， 鸟 呆 叭 核 霸 酸 释 放 因 子 的 作用 是 ( )。 (Ca) 拙 制 Ras (激活 Ras 《ce 抑制 二 联 体 所 


蛋白 〈d) 激 活 三 联 体 G 蛋白 ”(e) 以 上 均 不 是 


。GTP 激活 重 白 (GAP) 的 作用 是 ( )。 (4) 抑制 Ras 《b) 激 活 Ras 《ec 抑制 二 联 体 6 芋 


白 《dd) 激 活 三 联 体 G 玲 白 (e} 以 上 均 不 是 


.《 ) 是 GTP 激 活 蛋白 (GAP) 的 例子 。 (a) 成 视网膜 细胞 痛 蛋 白 《BP107 (ec) 维 耳 姆 





斯 氏 痛 蛋白 (dd) 神 经 纤维 痛 蛋 白 《e) 细 胞 局 期 蛋白 A 


. 脂 质 A 促进 ( ”} 因 子 的 合 咸 。 (a) 血小板 往生 生长 因子 (PDGF)》 (b) 上 皮 生 长 因子 


(EGF) (Ce) 转化 生长 因子 CTGF) (由 肿瘤 坏死 因子 (TNF) (ey 以 上 均 不 是 





.RNA 病毒 感染 一 般 会 导致 染色 体 组 复制 过 程 中 双 链 RNA 的 形成 。 双 链 RNA 激活 ( ) 


酶 的 活性 。 (a) 于 扰 素 ”() 依 赖 于 双 链 RNA 的 蛋白 激酶 《c) 磷 脂 酶 和 〈d) 畏 磁 脂 酶 
(e) 肿 瘤 坏 死因 子 
7 干扰 索 促 进 使 抗原 旺 递 给 工 淋 巴 细胞 的 表面 蛋白 质 的 合成 .( ?是 刺激 细胞 毒性 了 细 
胞 的 抗原 呈 弟 分子。 (a) 抗 体 《〈b)Fc 受 体 《c) 类 型 1 主要 组 织 相 容 性 复合 体 (MHC- 
I) 《中 类 型 I 主要 组 织 相 容 性 复合 体 ”(e) 以 上 均 不 是 
{ ”) 因 子 直 接 破坏 病毒 的 增殖 。 (a) RNA 酶 I (《b) 干 扰 素 《ce 肿瘤 坏死 因子 
(d) 多 聚 A 合成 酶 ”(e) 干 扰 素 调节 因子 
活性 醇 母 CDCK ~ 1{Cdk -细胞 周期 蛋白 B 复 合体 ) 磷 酸化 组 蛋白 ~- 1CH1)。 此 作用 引起 
( )。 《a)yDNA 解 聚 为 伸展 的 核 小 体形 式 《“b)Rb 蛋白 释放 E2f (ec 转录 因子 的 合成 
(d) 泛 素 系 统 降解 细胞 周期 蛋白 日 《e) 以 上 均 不 是 
在 DNA 复制 开始 后 ,启动 子 部 位 被 ( ) "关闭 "。 (a) Hl 去 磷酸 化 使 DNA 聚合 
(b) Rb 去 磷酸 化 使 转录 激活 因子 例如 E2f 不 再 游离 。(c) 破 坏 细胞 周期 蛋白 吕 合 DNA 聚 
合 酶 8 不 能 开始 合成 前 导 链 〈d) 以 上 均 是 《e) 以 上 均 不 是 
活性 CDCK - 2 磷酸 化 核 纤 层 蛋 白 ,拓扑 蜡 构 酶 和 微 管 四 关 和 蛋白 。 这 就 引起 ( )。 
(a) 染 色 体 和 核 膜 分 开 “〈b) 核 膜 断裂 〈c) 螺 线 管 DNA 聚集 为 基质 蛋白 (d) 微 管 从 微 
管 组 织 中 心 或 中 心 体 药 人 台 《e) 以 上 均 是 




















.在 分 裂 中 期 ,Cdk -细胞 周期 蛋白 复合 体 发 生 了 ( )。 a) 什么 也 不 发 生 (by) 仅 Cdk 降 


解 (ec) 仅 细胞 周期 蛋白 A 降解 (dyCdk 和 细胞 周期 蛋白 A 都 降解 ‘e) 以 上 均 不 是 





.肿瘤 搞 制 蛋白 入 属于 (”) 一 类 。 (a)G 蛋白 的 抑制 因子 《Pb) 抑 制 信号 转 导 通 路 的 表 





面 受 体 〈c) 使 转录 激活 因子 隔离 并 抑制 它们 的 蛋白 质 《由 以 上 均 是 《ec) 以 上 均 不 是 


是 非 题 正确 的 答案 写 ”T”, 错 误 的 答案 写 *F”。 


.眼睛 视 杆 细 胞 和 视 欠 细胞 的 光 感 受 体 被 称 为 光敏 色素 ， 

， 肘 类 激素 和 神经 递 质 结合 到 细胞 质 受 体 上 。 

， 丝 氮 酸 - 苏 氨 酚 午 白 激酶 在 丝氨酸 或 苏 氮 酸 上 磷酸 化 蛋白 质 。 

. 骨 赂 肌 内 的 乙 栈 胆 碱 受 体 是 钠 离 子 通道 ， 

,一些 乙醇 胆 碱 受 体 打 开通 过 中 间 体 即 G 和 蛋白 的 钾 离 子 通道 。 

.GG 蛋白 可 以 刺激 或 搞 制 蛋白 质 。 

、 有 许多 称 为 PKC 的 蛋白 激酶 。 有 些 由 二 酰 甘油 刺激 ,有 些 通 过 钙 离 子 ,还 有 一 些 被 二 酰 甘 














油 和 和 钙 离 子 同时 刺激 。 


. 哺 她 动物 肌肉 磷酸 化 激酶 由 四 个 催化 亚 单位 ,由 个 钙 结 合 亚 单位 和 八 个 被 PKA 磷酸 化 的 


调节 业 单 位 组 成 。 


.被 脂 质 A 刺激 的 通路 导致 核 转录 因子 NFxB 的 激活 。 
10. 


被 肿瘤 坏死 因子 刺激 的 信号 转 导 通 路 中 ,二 此 甘油 CDG) 激活 降解 畏 磷 脂 的 酶 。 
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11、 蒜 磷脂 水 解 产 生 的 活性 第 二 信使 是 神经 酰胺 ， 

12, 脂 质 A 和 肿瘤 坏死 因子 都 引起 NFxB 和 其 抑制 因子 分 离 因而 激活 需要 此 因子 的 基因 。 

13. 大 量 肿瘤 坏死 因子 引起 细胞 冲 水 肿 胞 并 破裂 ,此 过 程 就 是 坏死 。 

14. 肿瘤 坏死 因子 起 作用 的 模型 显示 , 肿 闹 坏死 因子 激活 蛋白 激酶 ,蛋白 油 酶 又 阻 断 维 持 组 胞 
程序 和 尝 亡 搞 制 因子 合成 的 信号 转 导 通路 。 

15. 肿瘤 坏死 对 子 和 7 干扰 素 的 效果 被 维持 滑 亡 拙 制 因子 在 合适 水 平 的 生长 因子 如 EGF 削 
弱 。 

16. 依赖 于 双 链 RNA 的 蛋白 巩 本 (PKdsRNA) 使 NFxB 和 其 抑制 因子 IxB 分 离 。 

17. 类 型 工 主要 组 织 相 容 性 复合 体 (MHC- 工 ) 和 病毒 抗原 的 产生 和 呈 递 导致 感染 细胞 的 裂解 
和 病毒 工厂 的 破坏 。 

18. 病毒 双 链 RNA 促进 多 聚 A 合成 酶 的 合成 。 此 酶 合成 激活 RNA 酶 L 的 多 桶 A 究 核 芽 
酸 。RNA 醇 I 降解 病毒 ssRNA。 

19. 由 肿瘤 搞 制 蛋白 P53 引起 的 P21 结合 到 细胞 分 裂 控 制 激酶 (CDCK 和 增殖 细胞 核 抗原 
(Pena) ,使 它们 隔离 并 搞 制 它们 ,从 而 使 它们 不 能 启动 DNA 复制 。 

20, 通过 组 蛋白 Hl 和 Rb 的 去 磷酸 化 ,DNA 复制 被 正常 限制 到 每 个 细胞 局 期 一 轮 。 


匹配 题 每 个 激酶 (A 栏 1 一 委 和 沂 话 其 活性 的 效应 分 子 (了 B 栏 A 一 ED) 配对 。 
A 栏 B 栏 





1. 蛋白 激酶 A(PKA) A. cAMP 
2. 蛋白 激酶 CCPKC) B,， 二 酰 车 渔 
3， 和 蛋白 激酶 G(PKG) C， 钙 调 结合 蛋 白 
4.。 蛋白 激酶 CC(PKCC) D. 细胞 周期 蛋 扫 
每 个 酶 (A 栏 5~9) 和 其 产物 (B 栏 A~E) 配 对 ， 
态 栏 B 栏 
5. 乌 车 酸 环 化 酶 A. cAMP 
6， 畏 磷脂 酶 (SMase) B. DG 和 下， 
7。 腊 车 酸 环 化 酶 C, cGMP 
8.。 磷脂 酶 C D.， 磁 脂 酰 肌 醇 4,5 -二 碰 酸 (PIP;) 
9、 磷 脂 酰 肌 醇 4 -磷酸 5PIP) 激 酶 下， 神经 酰胺 


每 个 癌 基 因 产 物 (A 栏 10~15) 和 其 一 般 功 能 (B 栏 A 一 已) 配对 。 


A 栏 B 栏 
10, Ras 态 ， 肤 类 激素 
11. FosJun B， 固 醇 类 激素 受 体 
12, ErbA C， 上皮 生长 因子 受 体 
13, ErbB DD. 如 和 蛋白 
14. Myc 三， 转录 激活 因子 
15,. Sis 
术语 ”除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


1. 上 服 睛 视网膜 细胞 的 光 感 受 体 分 子 。 

2， 某 些 细 菌 的 光 感受 体 类 似 于 动物 急 睛 中 的 光 感 受 性 。 此 光 感 受 体 被 称 为 __.。 
3， 化 合 物 乙 酰 胆 碱 属于 的 信和 号 分 子 的 种 类 。 

4， 用 来 描述 刺激 信号 转 导 通路 的 信号 的 名 称 。 
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s. 激活 人 型 白 激酶 的 二 酰 填 油 ,cAMP 和 和 钙 离 子 被 称 为 _。 两 个 词 ) 

6, 促进 Ras 释放 GTP 的 蛋白 质 。: 四 个 词 》 

7. 促进 附着 在 Ras 上 的 GTP 水解 的 蛋白 质 。( 三 个 词 ) 

38. 被 cAMP 激活 的 蛋白 激酶 (三 个 词 } 

9.， 在 内 质 网 和 质 膜 打 开征 离子 通道 的 第 二 信使 。 (两 个 词 ) 

10. 从 蛋白 质 除 去 磷酸 的 酶 的 名 称 。 

11. 引起 巨星 细胞 合成 和 释放 肿瘤 坏死 因子 的 细菌 内 沽 素 部 分 。 

12、 结 会 到 受 体 上 的 肿瘤 坏死 因子 激活 水 解 磷脂 栈 胆 碱 的 杰 脂 酶 C。 从 磷脂 酰 胆 碱 衍生 得 到 
的 第 二 信使 的 名 称 是 什么 ? 

13. 描述 凋 亡 的 词 。 

14. 多 数 病毒 感染 促进 阻止 病毒 繁殖 的 蛋白 质 的 产生 。 这 些 抑制 蛋白 被 称 为 。 

15、 水解 单 链 RNA 的 酶 。 

16. 通过 磷酸 化 作用 抑制 转录 起 始 因子 eIF - 2 的 酶 名 称 为 。《【 四 或 六 个 词 》 

17. 细胞 周期 蛋白 刺激 的 CDPK 的 催化 亚 单 位 。( 四 个 词 ,三 个 字母 缩写 ) 

18, 转录 因子 被 隔离 于 核 质 并 被 哪个 肿瘤 搞 制 基因 产物 抑制 ?两 个 词 ) 

19. 引起 细胞 转化 或 患 瘤 的 蛋白 质 。 

20. 缺乏 哪个 蛋白 质 引 起 细胞 转化 或 患 瘤 ?〈 两 或 三 个 词 ) 


答 案 











选择 题 
lc2a3d4ashbh6a7d 8rc9b lc ta 12.a 13.d 14. 
e 15$、c 16，d 


是 非 题 


1，F( 视 紫红 质 ) 2. F( 质 膜 受 体 ) 3. T 4 F( 钙 离子 通道 ) 5.T & TT 7.T 8.T 
32T 10. T HT iT 13. F( 引 起 细胞 收缩 和 碎 裂 ,此 过 程 称 为 细胞 程序 死亡 ) 
14.T 15.T 16T 17.T 187T 19.T 20.T 


匹配 题 


1A2B3C4D5sC6E7.A8B8 LD 10D IE 12.B 13C 
14. E 15. A 

术语 

1. 视 柴 红 质 2. 细 芯 视 紫红 质 3 神经 递 质 4. 兴奋 剂 5. 第 二 信使 6. 鸟 呆 叭 核 苷 酸 
释放 因子 7. GTP 酶 激活 蛋白 8. 蛋白 激酶 ACPKA) 9. 肌 醇 1,4,5- 三 磷酸 (JP:) 10, 
磷酸 酶 ”11. 朋 质 六 ”12, 二 醚 甘油 ”13, 细胞 程序 死亡 ”14. 干扰 素 15. RNA 酶 ”16. 


依赖 于 双 链 RNA 的 蛋 冉 激酶 ”17. 依赖 于 细胞 周期 蛋白 的 蛋白 激 洲 (Cdk》 ” 18, 成 视网膜 细 
胞 瘤 和 蛋白 (Rb P110)”19, 瘤 蛋 白质 “20， 肿瘤 抑 制 蛋白 





时 


RM 


个 体 发 育 (ontogeny) 是 导致 多 细胞 有 机 体 发 育 的 过 程 。 尽管 个 体 发 育 和 发 育 这 两 个 名 词 
总 是 混用 ,但 个 体 发 育 是 更 为 专业 的 用 法 , 专 指 在 多 细胞 有 机 体 发 育 过 程 中 的 关键 步骤 。19 
世纪 胚胎 学 家 Ernst Haeckel 创造 了 “个 体 发 育 再 现 系统 发 育 " 的 说 法 , 即 生 物 进 化 的 起 源 淡 
缩 4 以 一 种 修饰 的 方式 ?在 了 它们 的 胚胎 生物 学 进化 中 ， 


EF 例 12.1 


早期 人 类 胚胎 发 育 有 鳃 和 两 心房 的 心脏 ,和 成 熟 鲁 中 发 现 的 一 样 。 


单个 细胞 (合子 ) 发 育成 带 有 大 量 特 化 细胞 ,组 织 和 器 富 的 多 细胞 生物 的 机 制 在 20 世纪 得 
到 了 次 信和 研究。 传统 上 ,动物 是 胎 学 家 集中 在 三 个 初级 胚胎 层 (primary germ layer) 的 起 源 和 
发 展 的 研究 上 。 即 外 胚层 (ectoderm) ,发 育成 神经 和 皮肤 的 外 层 ; 内 胚层 (endoderm) ,发 育成 
消化 道内 层 及 相关 器 官 ;中 三 层 (Cmesoderm) ,由 位 于 内 胚层 与 外 凸 层 之 间 的 细胞 和 组 织 构成 ， 
是 结缔 组 织 , 骨 细胞 ,血细胞 和 肌肉 细胞 的 起 源 。 至 20 诬 纪 80 年 代 , 才 发 现 动 物 发 育 中 的 不 
同 模式 有 基本 的 相似 性 。 

大 多 数 动物 和 植物 的 个 体 发 育 是 处 于 基因 序 位 ,当然 还 有 其 他 非 发 育 基因 , 开 或 关 两 种 方 
式 的 轮换 调控 。 在 大 多 数 情 沈 下 ,该 基因 活化 的 结果 就 是 带 有 不 同 成 熟 组 织 的 节 段 性 动物 或 
植物 的 发 育 。 有 些 控 制 分 裂 的 基因 已 在 从 是 映 到 噜 屯 动 物 的 动物 中 发 现 。 在 生物 中 发 现 的 决 
定 每 部 分 特征 的 一 种 这 类 基因 就 像 节 肢 动物 和 哺乳 动物 一 样 各 不 相同 。DNA 分 析 显 示 这 些 
节 段 基因 自从 非 节 段 动物 (线虫 } 和 节 段 性 无 峭 椎 动物 ( 蝗 颗 和 节肢 动物 ) 分 化 以 来 已 很 普及 。 
植物 中 调控 成 熟 组 织 发 育 的 相关 基因 研究 大 大 落后 于 动物 。 即 使 如 此 ,我 们 已 知 存在 调控 节 
段 性 区 域 发 育 的 主 基因 ,并 知道 它们 的 作用 ， 植物 的 发 育 将 在 本 章 最 后 讨论 。 

表面 上 , 鱼 、 两 栖 动 物 ,的 行动 物 和 哺乳 动物 不 会 出 现 像 星 果 和 节肢 动物 的 节 段 ,但 它们 确 
是 这 样 的 。 在 节肢 动物 中 直接 分 裂 的 许多 同样 的 基因 或 相关 楼 近 的 基因 也 在 辩 椎 动物 中 控制 
分 裂 。 在 冰 椎 动物 的 撕 体 ( 头 、. 颈 . 胸 . 腹 ,. 爵 . 尾 ) 内 直接 分 裂 的 基因 也 参与 了 肢体 的 发 育 。 这 
一 发 现 强化 了 肢体 是 节 段 的 附件 这 一 事实 。 

大 量 与 操纵 分 裂 的 基因 关联 的 基因 家 族 控 制 着 由 末端 细 和 裂片 形成 的 头 和 尾 的 发 育 。 还 有 
其 他 类 型 的 基因 控制 着 一 个 生物 腹 轴 和 背 轴 的 发 育 。 参 与 动物 身体 分 节 的 基因 称 为 分 节 基 因 
(segmentation gene) 。 控 制 生物 前 面 和 后 面 的 基因 称 为 末端 基因 (terminal gene), 而 决定 背 
部 和 腹部 区 域 特征 的 基因 叫做 腹 背 基 因 (ventral-doral gene) 。 

为 了 理解 在 大 多 数 多 细胞 动物 中 分 节 发 育 的 重要 性 ,本 童 将 从 已 被 深入 研究 的 果 刚 
(Drosopphiza) 的 遗传 和 发 育 开始 讨论 。 不 是 所 有 的 昆虫 发 育 都 像 果 蝇 一 样 (参见 12. 2)。 某 
些 将 椎 动物 (哺乳 动物 ,两栖 动物 和 鸟 类 ) 的 发 育 将 在 昆 贝 中 发 现 的 启发 下 进行 讨论 。 个 体 发 
育 簿 传 方面 的 知识 扩 户 了 我 们 对 胚胎 学 的 了 解 。 遗 传 学 和 经 监 胚胎 学 的 结合 与 这 一 领域 早期 
的 观点 形成 了 强烈 的 对 照 。 美 国 经 典 胚胎 学 和 遗传 学 的 先驱 之 一 Thomas Hunt Morgan, 在 
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其 1926 年 的 著作 《基因 的 理论 》(The Theory of the Geney 明 确 区 分 了 这 两 个 领域 ,遗传 学 解 
决 基因 的 传递 ,胚胎 学 研究 潜力 到 成 熟 结 构 的 发 育 .” 现 在 ,对 遗传 学 和 胚胎 学 的 理解 是 紧密 相 
联 的 。 

昆虫 的 发 育 { 果 昭 } 
12, 1 简 述 果 蝇 从 卵 母 细 胞 到 成 虫 的 发 育 。 


当 未 受精 卵 或 称 孵 母 细胞 (ooeyte) 在 雌性 体内 被 精子 受精 , 洒 蝇 就 开始 了 它 的 发 育 。 刍 
母 细 胞 是 在 构成 卵巢 的 卵泡 Ccgg chambcr) 中 产生 的 。 峻 性 暑 化 的 受精 外 (egg) 只 有 0. 5mm 
长 。 受 精 后 钥 化 24 小 时 , 嘟 中 的 胚 发 育成 铠 蝶 (larva)。 幼 虫 首 要 的 是 吸收 营养 生长 。 其 生 
长 时 4 天 两 次 晓 去 外 皮 。 两 次 嫉 皮 中 间 的 幼虫 阶段 称 作 龄 斯 (instar) 。 受 精 大 约 5 天 之 后 ,三 
龄 幼虫 离开 食物 ,将 自身 附着 在 一 个 干燥 的 表面 ,经 历 的 变化 称 为 晴 化 (pupation) 。 幼 虫 和 它 
的 硬 外 壳 就 是 所 谓 的 晴 (pupa)。 晴 内 的 幼虫 经 历 一 个 为 期 1 天 以 上 的 变态 。 师 化 期 间 称 作成 
虫 嚼 (imaginal disc)y 的 纲 胞 宫 继 续 式 部 、. 腿 、 附 件 (和 触角、. 腿 、 翅 ,平衡 梯 )、 消 化 道 , 外 骨骼 ( 末 标 
示 ) 和 外 生殖 器 最 后 的 发 育 ( 图 12 - 11)。 注 意 ,幼虫 中 部 的 两 侧 与 大 多 数 成 熟 结 枸 对 应 的 成 虫 
盘 成 对 出 现 。 一 个 例外 是 发 育成 外 生殖 器 的 成 虫 盘 只 有 -个 在 中 线 上 。 大约 受精 9 天 后 ,一 
个 成 熟 的 果 蝇 成 称 成 虫 (imago) 从 贤达 中 出 现 。 成 虫 可 以 存活 儿 L 周 。 它 在 种 群 延续 中 的 主要 
切 能 是 和 另 一 性 别 的 个 体 交 配 。 
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图 12-1 在 一 只 果 蝇 幼虫 中 成 虫 盘 的 定位 。 昆 虫 幼 虫 中 发 现 的 成 虫 盘 是 细胞 首 ,将 发 育成 和 威 熟 昆 出 
相 联 系 的 结构 。 每 个 成 虫 盘 在 早期 胚 发 育 过 程 中 依赖 于 它 的 定位 被 确定 ,从 而 变 成 一 个 专门 的 成 虫 结 
构 ( 例 如 6 个 成 由 盘 , 每 一 个 是 一 条 腿 )。 如 果菜 个 成 虫 盘 在 实验 中 被 移 到 了 幼虫 中 的 -- 个 新 位 置 ,这 些 
细胞 将 企图 发 言 成 在 原先 老 位 置 已 经 发 育 的 成 熟 结 构 。 有 些 例子 中 个 单个 的 成 虫 盘 对 应 一 个 成 熟 的 
结构 (例如 生殖 器 的 成 虫 生 )- 


12, 2 ”完全 变态 的 和 半 变 态 的 昆虫 之 间 有 什么 区 别 ? 


诸如 果 晤 . 娥 、. 胡 蜂 、 崇 蜂 和 甲虫 是 完全 变态 昆虫 (holometabolious insect), 即 其 所 有 的 部 
分 大 约 同 时 发 育 、 当 胚 还 是 一 个 单个 细胞 时 ,最 终生 物 所 有 的 部 分 就 出 现在 人 台 胞 体 的 宫 胚 层 
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» 2652 。 
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中 (将 在 12. 4 中 讨论 ) 。 胚 最 终 风 化 时 它们 便 进食 .生长 并 晓 皮 成 毛虫 形状 的 生物 (幼虫 )。 幼 
时 在 其 发 育 出 的 硬 外 壳 里 发 育成 为 成 虫 。 

昨 晤 , 凰 虫 和 暗 螂 是 半 赛 恋 的 昆虫 (hemimetabolous insect); 它 们 证 是 通过 节 段 依次 添加 
到 后 端 发 育 而 成 的 。 这 些 昆 虫 可 以 由 合 胞 体 压 胚层 的 后 半 部 发 育成 完整 的 胚 。 半 变态 屁 虫 没 
有 肾 或 像 毛虫 的 阶段 ,在 是 形成 的 时 候 直 接 发 育成 表面 上 哲 成 虫 的 生物 ( 动 晴 ,nymphs)。 这 
些 动 晴 进 食 并 直到 变 成 成 虫 要 多 次 晓 去 外 骨骼 。 


12.3 果 幅 的 卵 母 细胞 是 如 何 发 育 并 有 极 性 的 ? 


果 曲 单 倍 的 : 单 售 体 ) 孵 母 细胞 是 由 果 蜡 管状 卵巢 中 的 一 个 双 售 体 精 细胞 (germ cel]) 发 育 
而 成 的 。 该 精细 胞 通过 有 丝 分 裂变 成 16 个 子 细胞 ,其 中 一 个 通过 减 数 分 裂变 为 单 倍 体 卵 母 细 
胞 。 镜 下 的 15 个 细胞 分 化 成 带 有 多 线 染 色 体 的 多 倍 体 抚 育 细胞 Cnurse cell)。 力 绕 在 卵 母 细 
胞 后 而 的 双人 悦 体 淖 泡 细胞 (follicie cell) 的 起 源 还 不 清楚 (图 12 - 2)。 孵 母 细 胞 的 发 育 需要 大 
约 12 个 小 时 。 
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图 12-2 果 蝇 卵 某 中 一 个 单个 卵 室 。 果 蝇 卵 梨 这 一 部 分 中 的 茹 体 细胞 分 裂 (通过 有 丝 分 烈 } ,产生 16 个 
细 胸 1 一 2 一 4 一 8 一 16)。 其 中 15 个 分 化 成 带 有 增 大 的 细胞 核 的 多 线 染色 体 抚育 细胞 (只 显示 了 7 个 }; 噶 
一 个 通过 减 数 分 裂变 成 双 信 体 凯 母 细 胞 。 减 数 分 裂 只 产生 了 一 个 完全 的 卵 母 细 胞 。 减 数 分 裂 的 其 他 产物 
是 小 而 埋 化 的 。 抚 育 纲 胞 和 秘 母 网 胞 被 双 倍 体 的 滤 泡 细胞 包围 。 与 卵 母 细 胞 前 前 部 接触 的 抚育 细胞 向 嘱 
母 细 胞 提供 胚 早期 发 育 十 分 重要 的 母体 mRNA。 这 些 mRNA 提供 抚育 细胞 和 卵 母 细胞 之 间 的 细胞 质 联 
接 扩散 。 卵 母 细胞 由 孵 集 的 这 一 部 分 释放 并 由 精子 穿 透 其 前 部 区 域 被 受精 。 


蓝 母 细胞 是 被 称 作 卵黄 的 (viteljine) 胞 外 和 蛋白质 和 线 毛 膜 (chorionic membrane) 覆 盖 的 ， 
围绕 在 卵 母 细胞 周围 的 抚育 细胞 和 读 泡 细胞 参与 了 孵 母 细胞 和 未 受精 卵 周 围 卵黄 中 家 性 (po- 
larity, 前 后 轴 和 和 腹 背 轴 ) 的 建立 。 

卵 母 细胞 通过 位 于 其 前 端 细 胞 质 的 联接 获得 由 抚育 细胞 分 泌 的 信使 RNA(mRNA)。 由 
于 这 些 mRNA 专门 来 自 于 内 性 ,所 以 称 作 母体 mRNA (maternal mRNA)。 它 们 编码 母体 蛋 
白质 (maternal protein) 。 有 些 母 体 mRNA 通过 旷 母 细胞 的 细 政 质 转运 至 卵 母 细 胞 的 后 部 区 
域 ,而 另 一 些 则 限制 在 前 区 (图 这 -2)。 这 就 起 始 了 前 后 轴 的 发 育 。 
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#F 例 12.2 


蛋白质 bicoid 的 mRNA 在 卵 母 细胞 的 前 部 被 发 现 ,而 蛋白 质 nanosfnanos) 别 附 善 于 拖 的 
后 部 。biboid 和 nanos 的 mRNA 直到 受精 才 被 转译 。 但 其 他 母体 mRNA 中 有 一 些 在 受精 前 
表达 而 且 随 后 首先 在 卵 母 细胞 中 建立 前 后 轴 。 


抚育 细胞 也 分 泌 其 他 的 mRNA, 有 些 编码 受精 后 胚 建立 腹痛 轴 所 需 的 蛋白 质 。 男 外 , 滤 
泡 细 胞 分 站 大 量 建立 腹 背 轴 所 需 的 蛋白 质 进入 腹部 的 卵黄 。 极 部 的 抚育 细胞 和 渡 泡 细胞 还 分 
泌 其 他 因子 进入 孵 黄 。 这 些 因子 是 末端 细 裂 片 发 育成 头 或 尾 所 需要 的 ，。 


12.4” 卵 母 细胞 受精 时 发 生 了 什么 重要 的 遗传 事件 ? 


一 个 精细 胞 通过 穿 授 钱 母 细胞 的 前 部 使 鞭 受 精 。 单 倍 体 核 ( 卵 母 细 胞 和 精细 胞 的 } 融 合 之 
后 刺激 新 的 双 倍 体 核 迅速 增殖 的 特定 基因 表达 。 与 此 间 时 ,阻止 母体 bicoid 和 nanos 转译 的 
阻 皂 物 失 活 。 展 白 半 bicoid 种 nanos 分 别 在 孵 ( 受 精 的 卵 母 细 胞 } 的 前 部 种 后 部 产生 ,将 孵 分 
成 两 个 区 。bicoid 和 nanos 影响 在 其 作用 区 域 中 核 的 转录 。 

bicoid 活化 新 基因 (此 前 非 活 化 的 基因 } 的 表达 ,抑制 孵 前 部 nanos 的 mRNA 表达 ,而 
nanos 也 活化 新 基因 并 抑制 卵 后 部 bicoid mRNA 表达 。 

在 ].5 小 时 时 期 ,细胞核 在 细胞 分 刚 之 前 增生 。 这 使 得 卵 成 为 了 合 胞 体 麻 胚层 (syncytial 
blastoderm) ,其 一 个 卵 含 有 多 个 核 。 合 胞 体 (synetium) 是 含有 多 个 核 , 在 其 他 生物 中 负责 许 
多 细胞 分 裂 的 细胞 。 计 用 层 (blastoderm) 是 受精 卵 的 一 部 分 ,胚胎 的 多 种 组 织 起 源 于 此 。 由 
于 核 增殖 的 时 间 只 有 10 分 钟 ,所 以 在 1, 5 小 时 内 积累 了 500 个 以 上 的 核 (图 12- 3a)。 


12.5 合 胞 体检 胚层 发 生 了 哪些 变化 ? 


大 约 受 精 后 80 分 钟 ,大 多 数 核 ( 大 约 256 个 ) 开 始 移 人 细胞 的 皮层 (cotex, 细胞 质 的 外 
层 ) ,紧邻 细胞 质 膜 的 下 面 。 细 胸 核 在 移 人 皮层 时 还 在 继续 复制 ，3 或 4 个 厢 胚 层 后 端的 核 进 
人 细胞 在 细胞 质 膜 表面 形成 并 变 为 极 细 用 (pole cell) 。 极 细胞 提供 成 虫 未 来 的 精 级 胞 (germ 
celD)( 精 子 和 孵 母 细胞 )。 

湖 着 极 细胞 的 形成 ,皮层 中 大 多 数 剩余 的 细胞 核 (大 约 380) 分 成 4 份 , 进 和 人 细胞 在 细胞 质 
腊 表 面 形成 。 这 些 细胞 形成 致密 的 一 层 , 即 外 胚层 (exoderm) ,包围 在 剩余 的 卵细胞 质 和 细胞 
核 周围 。 这 一 结构 称 为 细胞 厢 胚 层 (celluar blastoderm)， 由 大 约 6000 个 细胞 构成 (图 12 - 
35) 。 路 的 中 心 舍 有 少数 核 , 称 为 卵黄 (yolk) 。 


‘a) 炉 1— 2—4—i 1 18 56 —r $12 
世代 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
小 时 0 0.5 ! 1.5 


Lb) 以 或 细胞 380 一 760 — 1520 —w 3040 一 6080 
世代 i0 11 12 13 


小 时 1.5 2.0 





图 12-3 果 蝇 合 胸 体 霖 肛 层 细胞 核 的 增生 。(a) 合 胞 体 赛 胚层 中 细胞 核 指数 增加 的 数 自 ,很 说 同步 生长 
和 分 裂 ,9 代 之 后 产生 512 个 核 。 由 于 每 伐 只 要 10 分 钟 ,所 以 90 分 钟 就 可 以 产生 512 个 核 ，(b) 当 其 继续 
增生 时 .512 个 中 有 关 约 380 个 核 移 向 细胞 腊 。 一 个 多 小 时 之 后 ,6000 个 以 .上 与 胸 质 膜 相 联 的 核 被 细胞 膜 
包 带 。 这 导致 了 一 个 6000 的 细胞 的 酸 采 层 。 
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12.6 ”细胞 霆 胚层 是 高 度 割 稳 的 结构 。 什 么 遗传 事件 导致 了 细胞 奢 虾 层 发 育 之 
前 的 割裂 ? 
细胞 种 犬 层 发 育 之 前 , 合 胞 体 豆 胚层 变 成 割 腹 的 ,经 历 最 终 的 发 育 建立 了 腹 背 轴 。 细 胞 
囊 胚 层 发 育 之 前 的 审 裂 是 由 基因 家 族 的 序 位 控制 的 ( 表 12. 1)， 
表 12. 1 控制 果 题 中 割裂 发 育 的 基因 





家 族 基因 省 称 :简称 》 

warerna 基因 bicoid (bed) nanos(nus) 

trap 基因 hunchbackt hb) , kruppett Er}, nirps( hni) :giantt put) 

Puirraute 基因 runt rat) harrythry) evem stipped Ceve) fushi taruzu ( fix) 

Terminal 基因 huckepent hkltn) ,tatlessttit) 

Homentiec 基因 tabrum{ tab} de formed (Cd FA) ,spr combs reduced (ser) ,antenmapediatanp) ,ulirabitho 
rartupr) abadomnat A tabe A abdominat Blabt B)} ,caudattcau) MM 

Segment polarity 基因 engrared eng), patched( pre) reinglesst wwel) 

#F 例 12, 3 


Maternal 基因 有 是 由 卵 室 细 胞 表达 的 基因 ,涉及 到 煞 母 细胞 和 合 胞 体 壳 肚 司 非常 早期 的 发 
育 。Gap (缺口 ) 基 因 之 所 以 如 此 称呼 是 由 于 大 多 数 在 这 些 基因 中 的 突变 大 片段 的 缺 兴 。Pair- 
rule 大国 之 所 以 这 样 称呼 是 由 于 从 前 到 后 每 一 时 裂片 都 表达 两 个 基因 之 一 。Segmtenf polari- 
1y 基因 是 介 于 蓉 从 裂片 后 部 基因 分 化 前 部 基因 的 特征 而 被 定义 的 。Homeotic 基因 基于 其 引 
起 一 个 裂片 与 相 邻 裂片 的 差异 而 被 定 冻 。 


在 细胞 圳 是 层 形成 之 前 的 割裂 中 ,母体 基因 产生 biciod 和 nanos, 启动 gap 基因 。 然 后 
ga 基因 调节 pair-rute 基因 的 表达 。 这 期 间 且 胎 开始 经 历 最 终 的 发 育 。 其 至 于 homeotic 基 
因 也 是 在 合 胞 体 训 胚层 发 育 的 末尾 阶段 由 pair-rate 基因 产物 启动 的 。 荐 列 极 性 基因 由 pair 
rute 基因 和 gap 基因 活化 ;但 裂片 极 性 基因 的 转译 要 被 延迟 到 细胞 品 胚 层 形成 之 后 才 进 行 。 


12. 7 ”细胞 可 有 是 层 什么 时 候 进行 原 肠 胚 形成 的 ? 这 一 过 程 具体 是 怎样 的 9 


受精 之 后 大 约 3,5 小 时 ,细胞 窜 肛 层 前 部 ,腹部 和 后 部 区 域 的 外 凸 庆 开 始 内 陷 。 称 为 头 沟 
{cephalic futtow) 前 部 区 域 的 环 状 凹陷 使 头 部 和 身体 其 余 的 部 分 区 分 开 。 头 后 面 腹部 内 隐 的 
细 胸 沿 着 身体 的 长 轴 形 成 谭 沟 (ventral furrow}。 腹 部 外 胚层 内 联 的 细胞 产生 另外 两 个 原始 
的 精细 胞 层 ;内 胚层 和 中 有 是 层 。 新 形成 的 内 胚层 确定 肠 道 。 肠 道 的 形成 和 三 个 原始 精细 胞 层 
的 形成 就 是 所 谓 的 原 肠 胚 形成 (gastrulation)。 由 中 胚层 发 育成 的 细胞 形成 肌肉 和 血管 之 类 
的 结缔 组 织 。 


12.8 什么 是 神经 胚 形 成 ? 它 发 生 在 什么 时 候 ? 


Drosophiia 中 的 神经 厦 形 成 (neurulation) 是 第 一 条 腹 神 经 的 发 育 ,起 源 于 外 且 层 细胞 ,在 
肠 道 形成 细胞 发 育 之 后 进行 。 神 经 且 形 成 以 神经 原 外 且 层 的 形式 开始 ,神经 原 外 胚层 由 一 串 
细胞 (神经 是 带 ,neural germ band) 构 成 ,在 腹部 的 外 胚层 下 。 神经 原 细胞 再 生 利 分 化 各 种 神 
经 和 神经 胶 质 细胞 ,神经 胶 质 细胞 将 形成 屁 虫 的 腹部 神经 索 。 


12. 9 割 谎 基因 及 其 蛋白 质 有 了 哪些 特点 ?9 
许 冤 割 裂 基 因 .确切 地 说 是 它们 编码 的 蛋白 质 , 通过 在 其 影响 范围 之 内 限制 基因 的 表达 建 
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立 了 节 筑 。 大 多 数 情 况 下 , 节 段 诱导 的 蛋 日 质 与 DNA 结合 并 日 调节 转录 ， 这些 DNA 结合 的 
蛋白 质 依据 结合 DNA 的 蛋白 区 域 至 少 分 成 4 组 ( 表 12.2, 问 时 参见 第 3 章 , 表 3. 3)， 
表 12.2 果 蝇 中 发 现 的 DNA 结合 蛋白 家族 








量 白质 家 族 举 倒 " 功能 

蜡 能 -转角 -螺旋 *， lBicoid( Bed) 头 部 发 育 
Nanost Nos) 是 部 发 序 
Gooseberryt tb) 节 段 极 性 发 育 
Even-skipped Evey 奇数 副 节 段 发 育 *** 
Fushi Larazut Ftz} 偶数 副 节 自发 广 
Hairyt Hry) 副 节 段 和 神经 发 育 
下 DograileafEney 败 性 化 季 段 
Labrumt Laby 节 段 的 分 化 
Deformed{ Dfd} 节 段 的 分 化 
Sex Combs Reduced (Scr) 节 段 的 分 化 
Antennapedia(t Antp) 节 段 的 分 化 
Ultrabithorax( Ubx) 节 航 的 分 化 
AbdominaltAbd) 节 舱 的 分 化 
TwistC Tws) 腹部 和 精细 胞 层 的 发 育 
Mechaele-seute 神经 发 生 
Daughter-lesst DI} 神经 和 性 别 的 分 化 

赂 族 - 锌 指 Huckebcint Hkb) 头 和 尾部 节 段 的 发 育 
‘FaillessC TU) 头 种 尾部 季 段 的 发 育 
Hunchback{ Hb} 前 部 节 段 的 发 育 
Kruppel( Kr) 中 部 节 段 的 发 育 
Knirps( Kni) 中 部 节 段 的 发 育 
Ecdysonet Ecd} receptor 师 化 和 变形 所 需 

蜡 旋 布 膏 拨 酶 拉 途 Giant (Ct or 全 nt) 头 部 和 尾部 发 存 

有 带 Runt(Rat)? 副 节 自 和 神经 的 发 育 ? 

* 括号 中 是 其 蛋白质 简称 。 





* # 与 螺旋 - 环 -螺旋 问 源 异型 域 一 样 。 
* x 化 学 上 以 pairruie 基因 产物 Eve 和 Ftz 的 出 现 来 定义 副 节 引 。 一 个 下 节 段 的 后 部 和 下 一 个 剧 节 段 的 前 部 形成 


成 出 的 季 段 。 节 段 大 至 是 由 pairrule 产物 Hry 和 Rnt 来 确定 的 。 
最 大 的 一 组 DNA 结合 重 白 的 氮 基 酸 序列 折 番 成 螺旋 -转角 - 嵌 旋 (HTH 域 )。 蛋 白质 的 
HTH 域 使 其 能 够 结合 DNA。 基 因 中 编码 HTH 域 的 部 分 已 知 叫做 辣 源 异 型 框 (homecbox) 。 
同 源 异型 框 由 定位 在 基因 末尾 附近 的 180 个 碱 基 对 构成 。 带 有 同 源 异型 框 的 基因 由 于 这 些 基 
因 分 化 成 为 成 虫 中 同 源 的 节 段 ,所 以 称 为 同 源 异 型 基因 (hormeotic gene)。 成 虫 中 改变 或 破坏 
间 源 异型 基因 的 突变 ,一 般 导致 将 非 同 源 节 段 转换 成 接近 的 同 源 节 段 。 同 源 异型 基因 的 产物 
称 为 同 源 异 型 蛋白 质 (homeotic prorein) 。 和 蛋白 质 与 DNA 结合 以 及 被 同 源 异型 秦 特 化 的 部 分 
称 为 同 源 异 型 域 (homeedomain) 。 
由 例 12.4 




















ultabithorax 基因 中 的 联合 突变 (abr、bx 和 pbr) 使 得 胸 段 T3 转变 成 为 和 前 一 节 段 相 类 
慨 的 T2 节 段 。 这 一 结果 使 得 果 况 变 成 两 对 翅膀 而 不 是 一 对 起 膀 一 对 平衡 器 (图 12 - 4a)。 因 
此 ,该 同 源 蜡 型 基因 在 同 源 节 段 分 化 成 非 同 源 节 段 中 是 很 重要 的 。ultabithorax 基因 中 的 单 
个 突变 (bxd) 转 变 胸 副 体 节 成 为 和 前 一 副 体 节 ( 副 体 节 在 例 ]2.7 之 后 定义 ) 类 似 的 结构 。 该 
使 得 只 有 半 个 节 段 类 似 前 半 个 节 段 (图 12 一 4b)。 


* 256 。 
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妓生 型 Uh hx Phr brad” 


图 12-4 同 源 异 型 基因 中 的 突变 影响 成 虫 肯 的 发 育 。(a} 妓 生 型 果 蜡 。T 二 胸 节 段 ;A= 腹 节 段 ;}p 二 后 副 
节 段 ;4 二 前 期 节 有 眉 ;Cb} 这 .一 果 晶 在 wizrabiiiiorax tubx) 基 因 的 控制 位 点 有 三 次 突 栾 Cabr .Br ,pbx)。 由 于 
这 些 突变 ,wpr 基因 在 副 节 段 5 和 6 的 表达 不 回 , 使 得 姐 膀 的 发 育 不 再 被 栅 制 ， 随 后 ,小 矿 副 节 段 5 和 6 的 
成 虫 盘 发 育成 翅膀 而 不 是 平衡 妨 :fc 该 果 蝇 在 wizrabiihorar(n&x) 基 因 的 控制 位 点 有 单一 的 突变 (bxd)。 
由 于 这 -… 资 蛮 , 副 节 段 6 中 已 z 基因 的 表 法 发 生 了 变化 。 在 这 一 倍 子 中 ,平衡 棒 的 前 部 仍然 按 程序 产生 平 
衡 棒 , 而 后 部 不 产生 。 因此 由 成 虫 盘 的 后 部 形成 -小 翅膀 。 
带 有 表现 一 个 以 上 节 段 所 必需 的 同 小 异型 框 非 同 产 蜡 型 基因 的 发 现 ,例如 bicoid, 表明 
同 源 蜡 型 基因 不 能 简单 的 定义 为 那些 含有 同 源 异型 框 的 基因 
表现 出 一 个 以 上 节 段 所 需 的 基因 ,与 从 一 个 节 自 分 化 成 另 一 个 节 段 的 基因 不 同 , 它 们 不 是 
真正 的 同 源 异 型 基因 ， 
FEF 例 42.5 





含有 阅 旋 - 锋 指 结构 域 的 gap 基因 henchpack (Ch) 和 kruppel(kr) 的 突变 使 得 大 量 节 段 丢 
失 , 而 不 是 像 同 源 异 型 基因 那样 将 一 个 节 段 转 撞 为 另 一 个 节 段 。 


注意 ;在 下 面 的 讨论 中 ,只 有 节 段 的 最 后 分 化 和 成 由 结构 所 必须 的 基因 将 被 认为 是 同 源 异 
型 基因 。 在 教科 书 和 研究 报告 中 同 源 异型 基因 也 是 这 样 讨论 的 ， 

第 二 组 DNA 结合 蛋 身 有 一 个 或 多 个 a 螺旋 ,氨基 酸 与 锌 离子 结合 。 这 些 结构 域 多 许 重 
白质 和 DNA 结 台 ,被 看 作 中 螺旋 和 镍 指 !( 表 12. 2)。hwunchback(hD) 和 ruappelil(r) 是 果 晶 
gap 基因 ,已 报道 含有 和 锌 指 结 构 。 大 多 数 类 固 醇 激 率 受 体 有 一 个 或 多 个 螺旋 和 锌 指 。 采 蜡 类 
固 醉 灌 素 赔 皮 激 带 Cecdysonc) 的 受 体 就 是 个 螺旋 - 锌 指 蛋白 质 。 虹 皮 激 素 刺 激 晴 化 和 变 
形 。 

另 一 组 DNA 结合 蛋白 有 针对 DNA 的 大 沟 的 单 “ 折 登 螺旋 结构 域 。 通 常 , 这 些 禾 白质 以 
二 聚 体 的 形式 发 挥 功 能 。 这 些 二 附 体 通过 每 一 亚 基 中 含有 的 多 个 亮 毛 酸 二 级 结 枸 域 结合 在 一 
起 。 这 些 维系 调控 蛋白 结合 的 二 级 结构 域 称 为 螺旋 - 亮 握 酸 拉 链 ( 表 12 2) 。 果 蝇 gup 基因 中 
的 giant 就 属于 螺旋 - 亮 氨 酸 拉链 家 族 ， 

第 四 组 DNA 结合 蛋白 含有 8B 带 结构 ,使 得 它们 能 够 结合 DNA( 表 12. 2)， 果 九 基因 runt 
《rn 四) 负责 副 节 段 和 神经 的 发 育 ,就 是 了 带 家 族 的 成 员 . 


12. 10 节 段 基因 有 娜 些 不 同 种 类 ? 它们 的 突变 对 胚胎 有 什么 影响 ? 


节 段 的 发 育 依赖 于 基因 序 位 在 发 育 中 的 果 蜡 胚胎 不 同时 间 和 不 同 区 域 的 表达 。 控 制 节 段 
化 的 基因 序 位 可 分 为 6 个 家 族 ; 母 体 (maternal} 基 因 , 馈 口 (gap) 基 因 \ 终 下 (terminal) 基因， 
匹配 规则 {pair-rute) 基 因 、 同 源 异 型 (homeotic) 基因 和 节 眉 极 性 化 (segment polarity) 基 因 { 表 
12. 1), 

母体 基因 通常 由 于 mRNA 在 风 枉 细胞 发 育 过 程 中 已 退化 ,所 以 最 初 的 表达 只 来 自 于 肉 性 
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的 转录 。 母 体 基 因 的 产物 将 受精 卵 的 长 轴 分 成 两 半 。 失 去 母体 基因 产物 导致 是 胎 总 体 上 的 不 
同 。 
EF 例 12.6 


在 前 部 失去 bicoid 导致 藉 和 前 部 节 段 的 缺失 , 拓 去 nanos 则 引起 腑 胎 严 重 变 短 以 及 不 正 
常 的 尾 。 


缺口 基因 通常 在 受精 之 后 活化 。 母 本 和 父 本 的 基因 提供 被 转译 的 基因 。 缺 口 基因 的 产物 
沿 着 胚胎 的 长 轴 将 合 胞 体 讲 胚层 至 少 分 成 7 个 区 域 。 缺 口 基因 之 所 以 这 么 命名 是 由 于 它们 中 
任何 的 罕 变 都 将 导致 很 多 同 源 片段 的 缺失 以 及 存活 胚胎 严重 的 变 短 。 
#5F 例 12.7 


在 rappet 中 的 某 些 突变 导致 3 个 胸 节 段 以 及 5 个 踢 节 上段 (T1,T2,T3.Al、A2.A3,A4、 
A5) 的 缺失 。 


匹配 规则 基因 由 缺 生 基因 活化 和 抑制 。 由 缺口 基因 确定 的 区 域 交 替 表 达 匹 配 规 则 基因 。 

发 育 过 程 中 的 这 时 候 , 胚 胎 已 被 沿 着 长 轴 至 少 分 成 了 14 个 称 为 副 节 段 (parasegment, PS; 图 

12 - 号 的 区 域 ， 匹 配 规 则 基因 之 所 以 如 此 命名 是 册 于 它们 成 对 出 现 发 挥 作用 ,将 由 缺口 基因 

确定 的 7 个 区 域 转换 为 14 个 前 节 段 ,everrskRippead 和 fushi tarazu 基因 的 表达 交替 进行 在 
副 节 段 





图 12~ 5 副 节 段 和 节 段 在 果 蝇 胚 附 .幼虫 和 成 虫 中 的 定位 。 胜 胸中 有 5 个头 节 坡 
人 CisC2C3aCd.C57 ,3 个 胸 节 段 <T1.T2、,T3) 和 9 个 腹 节 段 (Al~A9)。 头 节 段 与 头 
部 结构 相关 联 :C 一 上 层 (Lab 或 1LrC2= 裔 角 (An),C3 王 大野 (Na 或 Md)C4 一 下 
额 (M0 ,C05 = 下层 (La)。 副 节 段 是 由 匹配 规则 基因 产物 确定 的 ,编号 1 一 14。 因 为 节 
恤 出 由 煞 止 基因 和 进行 化 基 内 确定 ,所 以 除了 副 节 段 还 有 其 他 节 段 。 对 于 大 多 数 他 
段 . 一 个 副 节 段 的 后 部 和 王 一 个 章节 段 的 前 部 构成 了 -个 节 段 。 
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匹配 规则 基因 中 的 突变 导致 ?个 副 节 段 的 丢失 。 
#7 例 12.8 


fushi tarazu( 日语 中 的 意思 是 "不 完全 节 惨 ”) 基 因 中 的 突变 导数 所 有 偶数 训 节 逆 (PS2、 
4,6,8,10,12、,14) 的 正和 失 。 奉 活 的 县 胎 只 有 正常 胚胎 的 一 半 大 ;并 失去 头 (PS2) ,网 (PS4) 和 腹 
(PS6 .8、10、12) 的 副 节 段 ， 


终止 基因 由 卵黄 中 的 蛋白 质 因子 活化 ， 同 一 种 终止 基因 的 产物 与 证 体 基 办 ,缺口 基因 和 
匹配 规则 基因 的 产物 联合 ,影响 头 和 尾 的 发 育 。 

同 源 异 型 基 央 被 认为 是 由 母体 ,缺口 和 于 配 规则 基因 的 产物 活化 的 。 同 源 异 型 基因 的 产 
物 对 于 成 虫 盘 发 育成 成 虫 结 构 是 必需 的 。 它 们 还 确定 幼虫 和 成 忠 的 节 段 (segment, 图 12 - 
5)。 节 段 是 由 副 节 段 的 后 部 和 祖 邻 副 节 段 的 前 部 构成 的 。 

i 人 例 12.9 


maxillary(Mx) 节 艇 由 副 节 段 ] 的 后 部 和 副 节 段 2 的 前 部 构成 的 (图 12-5),， 尽管 同 源 天 
型 基因 参与 了 成 由 结构 的 形成 ,但 最 初 它们 苹 在 合 胞 体 变 胚层 中 表达 的 。 


节 段 极 人 性 化 基因 由 母体 .缺口 和 下 上 陀 规则 基因 的 产物 活化 ， 节 段 极 性 化 基因 的 产物 进 一 
步 又 分 为 14 个 有 极 件 的 副 节 段 。 它 们 在 细 欧 圳 年 层 形成 之 后 立刻 建立 了 每 一 个 融 节 段 的 前 、 
中 和 后 区 。 


12.11 一 个 基因 序 位 参与 了 果 刚 节 段 化 。 这 些 基因 是 如 何 发 挥 作用 的 ? 


在 卵 母 细胞 期 间 , 岳 育 细胞 产生 蛋白 质 icoid{ Bcd) 和 nanos(Nos}) 的 mRNA。bicoid 的 
mRNA 在 卵 母 细胞 的 前 部 缺失 ,而 nanos 的 mRNA 被 转运 到 卵 女 细胞 并 被 限制 在 其 后 部 。 
当 受 精 时 ,阻止 转录 的 抑制 因子 减少 ,bicoid 和 nanos 的 mRNA 被 转译 。bicoid 和 nanos 可 以 
活化 自身 转录 (Bcd>Bed 和 Nos->Nos) ,但 彼此 之 闻 互 相 抑 制 (Bed 1 Nos)。 因 此 ,bicoid 被 
限制 在 前 部 ,nanos 保持 在 发 育 中 的 合 哆 体 攻 及 层 的 后 部 (图 12- 6)。 

在 合 胞 体 琳 胚层 前 部 高 浓度 的 biciod 活化 特定 的 缺 11 基 因 (giant 利 hunchback) ,而 在 后 
部 高 浓度 的 nanos 活化 其 他 缺口 基因 (knirps 和 ggictt)。 高 浓度 的 biciod 和 nanos 被 认为 是 
限制 kruppel 的 产物 进 人 胚胎 的 中 心 区 域 , 而 中 低 浓 度 则 促进 它 的 产生 。 和 母体 基因 还 发 挥 了 
转录 和 /或 转译 抑制 剂 的 作用 。 

8F 例 12, 10 


nanos 阻 断 hunchback 转 孙 的 翻译 (图 12 - 6 的。 这 就 限制 了 hunchback 进入 发 育 中 胚 的 


缺口 基因 的 产物 (Gnt`.Hb .KRr.Kni) 也 发 皖 了 转录 活化 子 和 抑制 子 的 功能 。 
喇 例 12.11 


hunchback 的 梯度 影响 krappel,knirps 和 giant 的 表达 。 高 洪 度 的 蛋 和 白质 hunchback 抑 
制 ruppel 基因 的 表达 (Hb 一 | &r) ,中 浓度 活化 hyuppel(Hb->k7) ,而 懈 浓 度 又 挤 制 。 中 浓度 
蛋白 质 bunchback 强烈 抑制 基因 knirps(Hb 一 ni) ,但 刺激 基因 giant(Hb-*gnt)。kruppel 
和 giant 的 产物 彼此 之 间 相 互 抑制 (KEHHGnt) 。 
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这 些 相 互 作用 (当然 还 有 其 他 一 些 } 导 致 蛋 门 质 Kr、Kni 和 和 {nt 被 限制 在 合 胞 体 赛 胜 层 前 
部 和 后 部 分 隔 的 区 域 。 
ta} tb} (cy) 








母体 基因 
Dnt Knit Cml 
缺口 基因 下 
Hry 13 5791|113 
Rnt 246 8 101214 
早期 匹配 
规则 基因 Hry Hry Hry Hry Hry Hry Hry 
Rnt Rnt Rnt Rnt Rnt Rnt Rnt 
Fve 1 3 57 81 13 
Fushi 24 6 81I01214 
后 期 匹配 tarazu 
规则 基因 Eve Eve Eve Eve Eve Eve Eve 
Fitz Ftz Ftz Ftz Ftz Ftz tr 
同 源 异 型 基因 


Did Antp AdbA 


Lab Ser Ubx AdbB 








图 12-6 果 蝇 合 胞 体 厢 胚层 和 细胞 冲 胚 层 中 隘 制 节 盘 化 的 基因 序 位 。(a)? 基 因 的 序 位 :母体 基因 调节 献 
口 基 因 ， 缺 口 基因 调节 匹配 规则 基因 , 按 顺 序 它 调节 同 源 异 型 基因 ,(b) 稍 头 表示 各 种 基因 产物 如 何 调节 基 
因 活 性 并 将 基因 产物 限制 在 沿 前 后 轴 确 定 的 区 带 。 基 因 活 化 或 蛋白 质 合 成 由 尖 箭 头 表 示 (-*); 基 因 的 捉 
制 由 钝 箭头 表示 (一 )。 双 箭头 表示 强烈 活化 或 抑制 (一 或 下)。 在 某 些 情况 下 低 浓度 的 蛋白 质 活 化 基 
因 表 达 ,而 高 浓度 则 抑 振 。 这 种 情况 从 Bed 到 Kr 由 两 个 不 同 的 箭头 (一 一) 表示。 蛋白 质 的 符号 和 名 称 
见 表 12. 21(c) 阁 着 于 有 屋 长 轴 的 收 白 质 梯 度 显 示 了 基因 是 如 何 表达 以 及 基因 产物 的 限制 。Bed 和 Nos 的 
梯度 占据 赛 胚层 各 一 半 。Gnt.Kr 和 Kni 的 梯度 在 圳 胚层 的 后 2/3 被 发 现 。Hry 和 Rnt 交替 在 砷 胚层 的 
后 273。 这 14 条 带 大 致 与 形成 成 虫 的 节 段 相对 应 。Eve 和 Ftz 的 14 条 带 在 赛 胚层 后 273 交替 。 这 些 条 
带 确定 副 节 成 。 


据 认 为 ,高 法 度 的 缺口 基因 产物 ,以 及 终止 基因 产物 tailesstTl 册 和 huckebein(tHkb) ,发 
挥 了 转录 活化 子 和 抑制 子 的 作用 。 和 值得 注意 的 是 Ti 和 Gnt 在 正在 发 育 的 生物 两 端 都 有 发 
现 。 高 浓 产 的 终止 基因 和 缺口 基因 产物 (TH .IIb.Gnt、IIb.Kr.Kni.Gnt 和 本 册 ,分 别 沿 着 前 
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后 轴 , 活 化 匹配 规则 基因 hairythry) ,而 中 浓度 活化 匹配 规则 基因 runiCrnt)。 这 将 导致 会 有 
hairy 的 7 条 带 与 含有 runt 的 7 带 交 替 ( 图 12 - 6)。 交 替 带 中 hairy 和 runt 沿 善 胚 的 长 贡 可 
被 检测 。 

缺 日 基因 和 匹配 规则 基因 的 产物 以 非常 复杂 的 方式 合作 活化 或 抑制 第 二 组 匹配 规则 基因 
evenskippead (eve) 和 fushi tarazu(l ftz)。 比 如 , Rnt 活化 eve; 而 Kr 和 Hzry 抑制 eve 但 活化 
ftz。 在 大 包 数 情况 下 ,高 水 平 的 缺口 基因 产物 活化 ftz, 而 低 或 中 水 平 的 缺 日 基因 产物 是 活 
化 eve 所 必需 的 。 副 节 段 通过 匹配 规则 基因 eve 和 ftz 的 表达 确定 ,而 节 段 大 臻 通过 匹配 规则 
基因 hry 和 ra: 的 表达 确定 。 据 认为 同 源 异 现 基 因 的 表 法 是 在 合 胞 体 琳 胚层 晚期 起 始 。 至 今 
关于 赔 源 异型 基因 的 控制 位 点 没有 任何 信息 。 它 们 的 表达 依 束 于 母体 ,缺口 和 匹配 规则 基因 
的 产物 。 

匹配 规则 基因 everrstipped 和 fushi tarazu 以 非常 复杂 的 方式 刺激 大 量 节 段 极 性 化 基 
因 。 其 结果 是 前 部 或 后 部 每 一 副 节 段 中 engraiteqd、patcheqd 和 wingless 的 活化 。 结 合 母 体 基 


” 因 、 匹 配 规则 基因 和 偶数 同 源 异 型 基因 的 表达 , 赛 胚层 表面 的 渗入 到 细胞 内 。 很 清 想 , 合 胞 体 


宫 肘 层 在 其 变 成 细胞 宫 征 层 表达 市 段 化 基因 序 位 。 在 每 个 剧 节 段 的 发 育 早期 ,从 前 到 后 ,存在 
着 表达 为 条 纹 的 一 个 细胞 ,表达 为 斑点 的 两 个 细胞 ,以 及 表达 为 无 经 的 一 个 细胞 。 

虽然 表达 为 条 纹 的 是 与 一 个 DNA 结合 蛋白 有 关 , 但 人 人 们 认为 表达 为 斑点 的 和 无 欣 的 
可 能 与 外 在 的 售 号 功能 有 关 。 因 此 ,复杂 的 信号 传导 途径 是 保持 节 段 和 齐 节 段 极 性 所 必需 
的 。 


12, 12 ”同济 异型 基因 的 表达 是 在 发 育 的 嘟 一 阶段 ? 


尽管 同 源 蜡 型 基因 被 认为 调节 成 虫 盘 发 育成 成 虫 的 结构 并 保证 了 成 虫 表现 的 阶段 ,但 大 
多 数 同 源 异 型 基因 在 果 蝇 10 小 时 胚胎 时 显示 已 被 表达 (图 12 - 7)。 据 推测 母体 、. 租 口 和 匹配 
规则 基因 在 时 得 多 的 时 候 就 至 少 参 与 活化 和 抑制 某 些 同 源 异 型 基因 ,在 细胞 囊 胚 层 形成 的 时 
候 即 受精 后 2. 5 一 3.0 小 时 。 这 样 认为 的 一 个 原因 是 蛋白 质 Hb 强烈 抑制 基因 abd-A 和 abd- 
B。 另 外 ,Hb 较 弱 的 抑制 基因 wlirabithorax (ubx) ,该 基因 影响 移 和 和 某 些 腊 节 段 的 发 育 。 而 
且 , Hb 的 增加 引起 某 些 腹 节 段 发 育成 胸 节 段 。 


12. 13 ”有 多 少 同 源 异型 基 内 9 它们 都 在 娜 里 表达 ? 怎样 表达 ? 


果 蝇 中 3 号 染色 体 的 同 源 异 型 基因 已 有 图 谱 ( 图 12 - 7), 同 源 异 型 基因 中 大 基 位 点 已 被 
作 图 ; 端 粒 一 一 abdB[iab8 .iab5 iab5] .abdAriab4 .iab3 ,iab2] ,ubzx [pbx, bxd., bx.abx] ,antp., 
(fiz) ,scrvdfd、(zen)、pb、lab 一 一 着 丝 粒 。 对 于 非 同 源 蜡 型 基因 ftz( fushi tarazu) 和 和 zen 
(zerknallf) ,ftz 负责 前 后 轴 的 形成 ,而 zen 是 腺 背 轴 发 育 所 需要 的 。 曾 经 认为 cpdrB .apdA 
和 wbr 中 的 位 点 表示 不 同 基因 。 比 如 ,aidB 位 点 的 基因 产生 4 种 产物 :下 腹 一 一 8,?,6 和 5。 
现在 关于 这 些 复 合 区 域 编码 的 蛋白 质数 目 不 太 确 定 。 最 新 的 模式 暗示 ,每 一 个 区 域 只 有 一 个 
基因 产物 .但 其 在 每 一 节 段 中 的 浓度 在 决定 节 段 的 特征 时 很 重要 。 似 乎 是 确定 不 同 基因 的 突 
变 影响 控制 位 点 和 表达 水 平 。 图 12 - 7a 表示 了 在 果 帆 肛 10 小 时 时 每 一 位 置 各 个 基因 的 表达 
程度 。 

每 一 个 同 源 异型 基因 (不 包括 站 ) 对 于 一 个 或 多 个 胚 节 段 的 通 当 发 育 是 必要 的 。 在 许多 
情况 下 , 同 源 晃 型 基因 的 缺失 会 引起 节 段 (或 副 节 段 ) 发 育成 和 前 一 节 段 类 似 第 四 节 段 。 


(FF 例 12.12 

















可 改变 wltrabithorax 基因 产物 (Bxd) 水 平 的 突变 导致 腹 节 段 Al 的 前 部 转换 成 为 胸 节 段 
T3 的 前 部 。 其 结果 是 果 绍 带 有 一 个 扩大 的 案 乱 的 平衡 粮 ( 图 12 - 4b) 。 
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(c) 同 源 异 型 基因 





图 12-7 阿 源 异型 基因 沿 前 后 轴 表 达 的 全 景 。(a) 果 晶 胚 10 小 时 时 同 源 异 型 基因 表达 的 全 景 和 同 源 异 
型 基因 产物 (由 沿 着 胀 长 方向 的 实 线 表 示 ) 的 限制 性 出 现 的 示意 图 。 虚 线 表示 同 源 异型 基因 产物 在 稍 后 的 
时 候 或 低 浓度 时 的 位 置 。 前 后 输 是 从 去 到 右 。3 号 染色 体 上 和 隔 源 异型 基因 的 顺序 就 如 图 所 示 : ia8== /a- 
brwms pb— prboscisd fd = de formed’; scr = sex combs reduced ; anip = antennapedia: ubx = ultrabithorazs 
abd A 一 abdomina 上 Asabd-B 二 abtdomina 上 B。 显 示 在 果 晶 3 号 染色 体 上 的 基因 zerknuliitzen) 和 fushi 
tatrzu fiz) 不 是 同 源 异 型 基因 。zerknullt 控制 腹 背 轴 发 育 ,其 产物 在 背部 组 织 中 发 现 ，(b) 鼠 用 12 天 时 同 
源 异 型 基 困 表达 和 间 源 异型 基因 产物 的 限制 性 出 现 。 类 似 于 果 蝇 同 源 异型 基因 的 记 hox 基因 作为 比较 。 
果 蝇 的 同 源 异 型 基因 控制 尘 着 整个 前 后 轴 节 段 的 发 育 。 相 比 之 下 ,类似 的 aor 基因 则 被 限制 在 含有 后 脑 
的 头 部 和 包括 颈 区 的 身体 一 部 分 。(c) 果 晶 单 个 同 源 异 型 基因 家 族 与 鼠 的 4 个 同 源 异 型 基因 家 族 (hor -1 、 
hax -2、 hor-3 .hor-4) 相 比 。 荣 些 情况 下 ,hozx 基因 增殖 ,控制 一 般 发 育 (hox -4, 8 hor-4.?、 hox- 
4.6、hor-4.5、hox -4.4)。hor 基因 不 同 家 族 位 于 不 同 的 染色 体 上 。 越 是 洞 控 较 前 的 区 域 的 hox 基因 


越 是 对 视 黄 酸 狂 感 。 
ubz 的 突变 将 节 段 转变 成 为 更 前 的 节 段 ,与 此 相 比 ,antennapedia(antp) 中 特定 的 突变 可 
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将 头 部 的 触角 转 到 月 上 , 附 肢 则 在 更 靠 后 的 胸 节 段 上 发 现 。 
12, 14 ” 垮 样 的 遗传 系统 指导 终止 节 段 发 育成 头 和 尾 ? 


尽管 头 和 昆 的 发 育 需要 很 刻 基 因 参 与 节 段 化 ,其 中 一 组 称 为 终止 基因 的 基因 屁 头 和 尾 适 
当 发 育 所 需要 的 。 

终止 发 育 依赖 于 编码 一 种 称 为 torso-like 信和 叶 肽 的 母体 基因 。torso-like 是 由 在 卵 母 细胞 
末端 的 抚育 细胞 和 滤 泡 细胞 释放 到 财 黄 。 受 精 时 , 别 产 生 torsc, 一 种 带 有 酷 氨 项 激酶 活性 的 
腊 受 体 。torso-like 与 合 胞 休 吉 胚层 torso{ 受 体 ) 结 合 ,只 在 极 上 发 现 。 这 发 送 了 一 个 信号 给 
前 部 和 后 部 附近 的 核 ,刺激 蛋白 质 tailess 和 huckebein 的 产生 。huckebein 只 发 现 于 极端 终止 
细胞 ,而 tailess 则 扩展 到 了 纲 胞 囊 暑 层 。 这 些 终止 基 央 产物 以 及 母体 和 缺 虽 基 内 产物 指导 早 
期 头 和 尾 节 段 的 发 育 。 这 是 由 节 段 化 和 终止 基因 中 的 突变 证 实 的 。 

EF 例 12.13 








在 下 列 基 因 中 的 任何 一 个 发 生 突变 将 导 私 用 胎 头 部 区 域 的 严重 破坏 ;bicoid{ 导 体 基 因 )、 
kruppei( 缺 口 基因 ) 和 everskipped (匹配 规则 基因 )。 肛 胎 尾 部 区 域 bicuid ,kruppet 和 even- 
严 ippeqd 发 生 尾 何 突变 仍 表 现 正常 。 


和 例 12. 14 


减少 torso 的 突变 导致 尾 的 完全 缺 夫 和 某 些 头 部 节 段 的 异常 。8icoig 和 nanos 的 双重 突 
变 {pcd ”nos tort 中， 幼 中 在 两 喘 都 发 育 出 一 个 破坏 的 是 形 早 机。 


这 些 数据 显示 ,终止 基因 在 节 段 化 基因 缺失 时 产生 一 个 尾 形 结构 ， 节 段 化 基因 和 终止 基 
因 共同 转 化 前 部 的 尾 形 结构 成 为 头 部 ,后 部 的 尾 形 结 构成 为 真正 的 尾 。 


12.15 果 蝇 中 膜 背 轴 极 性 是 如 何 决 定 的 9? 


腹 背 的 分 化 起 始 于 卵 母 细胞 的 时 期 。 由 卵 母 细胞 产生 一 细胞 外 信和 号 肽 ,一 昌 被 释放 到 多 
黄 基质 就 以 活性 形式 和 卵黄 膜 ( 包 转 卵 母 细 胞 ?保持 联系 。 信 号 藉 的 活化 发 生 在 受精 之 后 ,由 
发 育 中 的 合 胞 体 襄 且 层 释放 的 丝氨酸 - 苏 氨 酸 和 蛋白 酶 活化 。 这 些 恒 白 酶 将 非 活性 的 信号 肪 转 
恋 成 称 为 toli-ligandt 了 TD) 的 重 白 质 。toll-ligand 被 限制 在 腹部 的 卵黄 基质 ,随后 上 只 与 toll (TT) 
特 化 的 腹部 受 体 结合 。tol 受 体 是 信号 转 导 途径 (toliligand -> 工 -> 全 -> PLC==> DG --> 
PKC) 的 一 部 分 ,G= 三 聚 GIP 结合 蛋白 ,PLC 一 磷脂 酶 - C,DG= 二 乙酰 甘油 ,PKC= 蛋 白 激 
酶 -C。 由 于 toilHigand 专 一 地 和 合 胞 体 赛 胚层 的 几 部 表面 的 toll 结合 ,所 以 高 浓度 的 活性 
PKC 存在 于 发 育 中 的 胚 腹部 区 域 。 

活 北 的 PKC 通过 cactus 磁 酸 化 分 阳 一 个 由 和 量 白 质 cactus(Ct) 和 dorsal(DT) 构 成 的 复合 
物 。 一 旦 释放 ,dorsal 就 扩散 进入 用 部 的 核 , 在 堵 里 它 活 化 特定 的 基因 并 抑制 其 他 基 固 ,自由 
dorsal 区 的 缺乏 导致 某 些 不 在 腹部 表达 的 基因 的 表达 。 这 些 差别 基因 表达 的 后 果 是 腹 背 轴 的 
建立 。 
12. 人” 用 背 轴 基 因 的 突变 在 发 育 中 会 产生 什么 影响 ? 

减少 背 侧 蛋 白质 的 罕 变 导致 严重 厂 坏 , 节 段 性 的 胚 没有 腹部 组 织 。 完 全 由 背部 组 织 构成 ， 


通常 与 背部 区 域 相 联系 的 基因 产物 在 整个 胜 中 表达 。 原 肠 肘 形成 通常 是 从 腿 表 面 发 生 , 在 本 


应 在 腹 区 的 基因 产物 缺失 的 情况 下 不 发 生 。 
与 非 活化 的 背部 基因 帘 变 相 比 ,那些 减少 cactus 和 蛋白质 的 突变 导致 产生 一 个 没有 背部 组 
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织 而 严重 破坏 的 胚 , 沪 胚 完全 的 趾 部 化 ,只 有 与 腹部 区 域 相关 联 的 基因 产物 个 面 被 表达 。 
哺乳 动物 的 发 育 ( 人 类 和 小 鼠 ) 
12. 17 ”哺乳 动物 凸 胎 发 育 的 早期 ,发 生 了 什么 ?尤其 是 和 轴 决 定 有 关 的 事件 。 


设 有 证 据 讶 基 哺乳 动物 的 卵 业 在 卵 母 细胞 中 建立 了 有 关 前 后 贺 或 腹 背 轴 。 同 样 ,也 没有 
证 奖 证 明 受 精 诱导 了 卵 中 的 轴 。 当 受精 卵 涪 着 输卵管 向 子宫 移动 时 , 它 经 历 了 大 量 的 有 丝 分 
虱 , 形 成 了 有 关中 空 的 细胞 “不 ”, 称 为 襄 肛 泡 (blastocyst)， 当 内 细胞 团 (inner cell mass) 在 内 
壁 的 一 小 部 分 上 发 育 时 , 襄 胚 泡 变 成 一 个 极 性 结构 ， 哪 种 信号 刺激 内 细胞 团 的 生长 还 不 知道 。 
含有 内 细胞 团 的 极 将 自己 植 在 子宫 内 膜 。 对 于 人 类 ,这 发 生存 大 的 受 精 后 6 天 。 植 人 的 简洁 
方式 暗示 各 肪 泡 是 高 度 极 性 化 的 ,而 是 内 细胞 团 有 一 个 腹 背 轴 。 内 细胞 团 的 背 表 而 与 窜 凸 泡 
的 壁 相 联 。 两 天 之 内 ,内 细胞 团 变 成 胚 盘 (embryonic disc) ,最 初 是 由 两 屋 细 胞 组 成 的 。 胚 盘 
的 背 层 与 守 且 泡 壁 分 开 ,但 肛 盘 保持 通过 其 周 固 与 赛 奈 泡 壁 的 联系 。 尽 管 肛 盘 在 发 育 的 这 一 
阶段 有 一 个 腹 缘 轴 , 但 还 没有 建立 前 后 轴 ， 

胎盘 (placenta) 是 由 囊 肛 泡 壁 在 母体 子宫 内 膜 长 出 的 细胞 发 育 来 的 。 最 初 .羊膜 计 Camni 
otic sac) 在 且 盘 之 上 发 育 , 孵 黄 训 (yolk sac) 在 且 盘 之 下 发 育 。 羊 膜 赛 含有 托 垫 肘 的 液体 , 卵 
黄 囊 不 储存 卵黄 ,但 血管 是 在 覆盖 有 卵黄 圳 的 中 胚层 发 育 的 ,该 孵 黄 襄 输送 营养 液 。 


12. 18 ”在 早期 人 类 胚胎 中 ,什么 时 候 建立 了 前 后 极 性 ? 


人 类 的 胚胎 在 受精 后 13 天 仍然 由 带 有 两 层 细胞 的 胚 盘 构成 。 背 层 是 外 胚层 ,而 腹 层 是 内 
肝 层 。 第 14 天 , 肘 胎 前 部 ( 头 ) 将 要 形成 的 地 方 某 些 内 胚层 册 胞 信 长 。 第 15 大 , 胚 后 部 ( 尾 )， 
从 卵黄 宫 到 非 是 组 织 的 联接 已 经 发 育 。 因 此 胚胎 的 前 后 轴 已 经 建立 。 迄 今 ,基因 的 作用 还 不 
知道 。 生 物 学 家 猜测 由 像 果 蝇 母 体 基因 (picoid raxzos)7 和 终 卜 基因 (torso .PackeBein tailess) 
这 类 的 基因 参与 脊椎 动物 的 发 育 ， 

从 第 15 到 第 18 天 胚胎 发 育 其 中 胚层 ,背部 定位 的 外 王 层 纳 胞 在 外 征 层 和 内 胚层 之 间 移 
动 。 外 胚层 细胞 的 移动 开始 于 后 端 , 疝 胚胎 的 中 心 进 展 。 外 肥 层 中 一 个 中 空 的 凹陷 称 为 原 肠 
有 厦 5primitive steak) ,后 来 变 深 ;形成 原 淘 (primitive groove)。 原 肠 肚 是 移动 细 胸 的 起 源 。 原 
申 胚 和 原 沟 向 前 移动 ,形成 胚胎 的 前 部 中 胚层 。 


12. 19 ” 普 索 和 神经 管 什么 时 候 形 成 的 ? 


从 大 约 第 16 天 开始 ;人 胚胎 中 心 的 内 胚层 町 陷 。 凹 陷 的 过 程 是 由 中 心 向 侦 长 的 胚 前 部 进 
行 。 内 胚层 细胞 完全 的 凹陷 产生 原 沟 硬 的 “ 棒 ”, 称 为 装 索 (notochord) 。 

与 此 同时 神经 管 在 腹 和 侧 向 胚 的 前 部 发 育 , 中 胚层 加 厚 神 经 板 (neural plate) 的 外 胚层 向 上 
折 秋 形成 神经 丰 (neural fold) ,在 折 秋 中 间 还 形成 一 个 神经 淘 (neural groove)。 神 经 沟 沿 着 整 
个 胚 的 长 轴 延 伸 。 靠 近 人 类 胚 中 部 的 神经 裤 在 大 约 第 21 天 开始 向 背部 渗透 ,这 标志 着 神经 管 
的 起 始 。 神 经 板 和 神经 管 的 形成 称 作 神 经 胚 形 成 (neurulatiom) ,这 一 时 期 的 胚 叫做 神经 胚 


(neurula) 。 


12. 20 ”人 类 的 胚 是 在 什么 时 候 变 成 节 段 性 的 9 


发 育 中 的 着 索 和 神经 管 西 侧 的 中 胚层 也 在 变化 分 节 成 为 成 对 的 , 称 为 体 节 {semite) 。 人 性 
节 是 中 胜 层 的 立方 体 , 有 副 节 段 的 轮廓 。33 对 体 节 从 20~28 天 发 育 。 与 体 节 同 时 形成 的 神 
经 管 也 分 出 成 副 节 段 。 
12. 21 在 有 凸 的 发 育 中 体 节 做 出 了 哪些 贡献 ? 


痊 索 和 神经 管 两 人 删 的 轴 讲 中 胚层 (parsxial mesoderm) 是 配对 体 节 的 起 源 , 体 节 使 得 细胞 
进 和 人 了 椎 骨 . 胁 骨 、 联 接 椎 骨 的 肌肉 和 皮肤 真皮 结缔 组 织 的 发 育 。 每 一 体 节 中 低 部 的 细胞 ( 生 
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骨节 ,sclerotome) 向 峭 索 和 神经 管 移动 ,在 那里 它们 分 刻 软 骨 , 形 成 早期 的 椎 骨 {(vertebrae) 。 
软骨 和 骨 确 定 节 段 。 在 胸部 区 域 , 椎 骨 延 伟 形 成 星期 的 肋 肯 。 

在 每 一 对 体 节 中 部 的 细胞 : 生 肌 节 ,myotome) 发 育成 为 成 肌 细 胞 (myoblast)。 成 肌 细 胞 
向 腹 侧 扩展 ,在 胚胎 的 艇 于 两 侧 形 成 肌肉 。 另 外 ,成 肌 细 胞 向 背 仙 扩展 产生 的 肌肉 将 椎 骨 联 接 
在 起。 这 些 肌肉 确定 了 胚 的 副 节 段 。 节 段 性 的 肌肉 使 得 鱼 、 两 栖 动 物 和 息 行 动物 以 曲线 的 
方式 向 两 侧 移动 它们 的 兰 椎 节 段 。 哺 乳 动物 行进 主要 是 通过 移动 成 对 的 肢体 而 不 是 向 两 倒 移 
动 背 椎 节 般 ,因此 大 多 数 节 段 性 肌 岗 在 个 体 发 育 以 后 的 步骤 中 融合 了 。 在 焉 对 体 节 中 的 其 他 
各 种 细胞 ( 生 皮 节 ,dermatome) 是 皮肤 真皮 (dermis) 利 结缔 组 织 的 起 源 。 

大 量 实验 暗示 , 体 节 在 神经 管 上 面 发 现 , 促 进 副 节 自 在 神经 管 和 神经 睛 细胞 (neural-crest 
ce 由 中 的 形成 。 神 经 赌 细胞 随后 在 每 一 副 节 上 段 周围 发 育 为 感觉 神经 。 


12. 22 ”人 类 的 消化 道 是 怎样 发 育 的 ?9 


22 天 大 的 胚 由 3 层 细 胞 (外 上 胚层 ,中 有 凸 层 和 和 内 肛 屋 ) ,神经 管 , 消 索 和 8 对 体 节 构成 ,但 挟 
少 消化 道 。 消 化 道 的 发 育 起 始 于 胚 上 击 的 羊膜 腔 折 秋 到 有 秆 下 面 的 时 候 。 前 端 下 面 的 折 敬 导致 
头 宰 (head fold) ,后 端 下 面 的 折 杰 产生 尾 福 (tail fold)。 上 胚胎 诅 干 下 面 的 折 登 称 为 侧 森 (lateral 
folding)。 甚 至 于 羊膜 腔 完 全 的 包围 胚胎 ,只 除去 外 黄 赛 和 进 人 是 抒 的 联接 栖 。 孵 黄 霖 和 联接 
柄 变 成 脐带 (umbilical cordy。 消 化 道 的 发 育 和 在 人 类 肝 胎 腹 区 形成 心脏 是 在 30 天 时 完成 的 。 
将 要 形成 心脏 的 组 织 起 始 于 22 日 龄 肛 胎 中 症 层 组 织 头 的 后 面 。 


12. 23 ”关于 哺乳 动物 胚胎 的 同 源 异型 基因 表达 已 知 娜 些 信息 ? 


哺乳 动物 中 的 4 个 同 源 异型 基因 家 族 和 果 蝇 中 的 同 源 异型 基因 相关 (图 12- ?7c)。DNA 
分 析 显 示 这 4 个 同 源 异 型 基因 家 族 通 过 肴 椎 和 无 脊椎 分 开 之 后 的 某 个 时 候 , 在 果 蝇 中 发 现 的 
类 似 基 因 复 制 参与 发 育 。 人 类 的 同 源 异 型 某 因 称 为 hox 基因 ,每 一 家 族 由 一 个 数字 表示 (由 1 
到 4)。 忌 的 hor -1 ,hoxr2、hox3 和 Ahor-d 家 族 分 别 在 染色 体 6.11.15 和 和 2 号 上 发 现 。 

果 蝇 和 鼠 的 同 源 异 型 基因 在 它们 参与 的 几 首 万 年 中 保持 了 各 自 的 顺序 。 另 外 同 源 异 型 基 
因 的 顺序 与 同 源 蜡 型 基因 表达 处 的 节 段 相关 .一 端的 基因 (iap 王 por - 1,6,hox -2.9 和 和 
hox4. 9 分 化 成 前 部 节 段 , 另 一 端的 基因 (abd-B 一 hor-1.7 .hor-2.5haor-3.2 和 hox -4. 
4) 则 影响 后 部 的 节 段 。lab 附近 的 基因 比 apa-B 附近 的 基因 先 表 达 。 另 外 ,za 附近 的 基因 对 
于 视 黄 酸 (retinpcic acid) 因 子 的 牛 长 更 有 作用 。 

图 12- 7 显示 了 10 小 时 果 蝇 中 和 12 天 鼠 胚 胎 的 同 源 异 型 基因 有 怎样 的 关联 以 及 它们 产 
物 的 定位 。 人 类 大 约 28 天 的 及 胎 与 也 12 天 的 胚胎 类 似 。 


12.24 哺乳 动物 中 fox 基因 是 如 何 参与 肢体 产生 的 ? 


背 椎 动物 的 肢体 以 和 躯干 大 致 相同 的 方式 分 分 。 因 此 , 同 源 异 型 基因 参与 肢体 节 段 的 分 
化 就 太 足 为 奇 了 。 演 稚 动 物 中 有 些 控 制 身体 分 节 的 hox 基因 同样 决定 肢体 的 发 育 。 

爱 育 中 的 肢体 有 一 前 后 轴 和 一 远近 端 维度 (dimension) (图 12 - 8)。 在 非常 早期 的 肢 芽 
中 ,hox 基因 是 沿 着 前 后 轴 节 有 段 性 表达 的 。 肤 芽 生 长 时 ,hox 基因 的 表达 发 生 所 曲 , 使 得 hox 
基因 产物 在 贯穿 肢 芽 的 对 角 条 带 中 发 现 。 

鼠 中 有 些 与 果 昭 的 abd-B 基因 (oz -4.8.4.7、4.6,4,5 和 4.4) 非 常 相关 的 基因 ,在 沿 着 
肢体 长 轴 方 向 的 节 段 中 表达 。5 个 hox -4 基因 的 表达 确定 了 大 多 数 远 端 后 部 节 段 。 只 有 hox 
-~ 4.4 的 表达 确定 肢体 大 多 数 近 端 和 大 多 数 前 部 区 域 ( 图 12 - 8a) 。 


12.25 已 知 视 黄 酸 影响 肢体 的 发 育 。 视 黄 酸 和 hox 基因 之 间 是 什么 关系 ? 


视 黄 酸 是 结合 在 胞 质 蛋白 受 体 上 的 配 体 。 视 黄 酸 受 体 复 合体 调节 某 些 hox 基 闪 的 转录 。 
这 是 通过 将 视 黄 酸 加 入 到 鼠 肢 芽 前 区 , 即 只 有 hox -4. 4 表达 的 位 置 证 明 ( 图 12 - 8by。 在 几 
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小 时 之 内 ,所 有 的 Aoz 基因 都 在 视 黄 酸 浓度 最 高 的 前 部 表达 。 少 数 hox 基因 在 视 黄 陂 浓度 低 
的 区 域 表 达 。 经 视 黄 酸 处 理 的 鼠 肢 芽 在 前 部 的 发 育儿 平 是 后 部 区 的 镜像 。 这 一 实验 暗示 , 视 
黄 酸 或 其 类 似 物 发 育 中 的 肢体 在 十 端 区 域 活化 hox 基因 的 自然 生长 因子 。 男 外 ,hox 基因 由 
生长 因子 梯度 活化 ,这 导致 了 肢体 的 分 节 ， 









44 44 44 44 44 
45 本 3 43 4.5 


4.1 站 了 4.3 44 .3 46 4.7 4.8 





图 12-8 同 源 异 型 基因 在 鼠 肢 体 中 的 表达 范围 。，(a) 发 育 中 小 鼠 肢 体 hox -4 基因 的 表达 范围 显示 ,在 大 
多 数 后 部 区 威 发 现 的 基因 产物 与 大 多数 控制 身体 后 部 区 域 的 基因 相关 。 基 因 产 物 Hox - 4,8 被 限制 在 一 
个 饮 体 最 远 端 著 芽 后 部 较 小 的 区 域 。 基 因 产 物 Hox- 4. 4 在 除了 最 前 端 洁 近 岗 体 的 区 域外 的 大 多 数 肢 芽 
中 爱 现 。 肢 芽 伸 长 时 ,肢体 节 段 施 转 ,使 其 更 重 直 于 远近 回 。 大 密 数 har -4 基因 在 发 育 中 的 歧 体 远 端 部 
分 表达 ,可 能 是 由 于 远 端 区 域 将 发 育 指 ,因此 需要 更 为 复杂 的 操作 。(b}hox -4 基因 通常 在 发 衣 中 的 蔷 体 
后 部 区 域 开 启 ,能够 在 丢 芽 前 部 区 域 通过 视 黄 酸 的 诱导 不 适当 的 表达 。 位 于 生长 中 的 歧 芽 ( 左 图 ) 最 前 部 
近 端 区 域 的 袖 黄 酚 在 该 区 域 中 诱发 hor -414.6,hor~4.7 和 hoxr ~4.8 基因 。 通 常 这 些 基因 只 在 肢 芽 的 后 
部 区 域 表达 。hox -4,. 6hor-41.7 和 ort-4.8 在 肢体 的 前 部 远 端 区 域 不 适当 的 表达 { 右 图 ) .组 织 生长 。 
肢体 生长 的 早期 , 视 黄 酸 完 全 溶解 并 被 受 影 响 的 组 织 摄取 。 因 此 , 它 就 对 在 肢 芽 前 部 近 端 区 形成 的 新 组 织 
没有 影响 了 。 其 结果 是 发 育成 带 有 额外 指 5( 未 标示 ) 的 畸形 足 。 


“两栖 动物 的 发 育 {光滑 爪 蟾 ) 
12.26 像 光滑 扑 蜂 (Xenopus laevis ) 的 两 栖 动 物 个 体 发 育 是 怎样 的 ? 


光滑 瓜 准 卵 母 细 胞 (未 受精 卵 ) 的 卵 发 生 期 间 ,建立 了 一 种 称 作 动物 - 慎 物 轴 (anima-vege- 
tal axis) 的 极 性 (图 12 - 9a)。 在 这 种 生物 中 , 孵 母 细胞 的 动物 半球 是 黑色 的 ,含有 少量 或 不 食 
有 那 黄 ; 而 植物 半球 带 有 大 量 营 养 站 官 的 卵黄 ,是 浅 颜 色 的 。 精 子 关 部 对 两 栖 动 物 卵 母 细 胞 的 
侵 人 只 发 生 在 动物 半球 。 受 精 后 60 分 钟 之 内 ,细胞 骨 哥 与 外 层 分 开 , 外 层 和 胸 质 膜 相对 于 细 
胞 骨架 和 细胞 质 逆 时 针 旋 转 大 约 30"( 图 12 - 9b)。 外 层 (eertex) 是 由 一 厚 层 附 普 在 胸膜 内 表 
面 的 外 周 蛋白 质 梅 成 的 。 外 层 至 少 有 两 个 功能 :加 强 胞 质 膜 和 结合 母体 mRNA。 

外 层 和 胞 质 膜 的 旋转 产生 了 一 个 动物 极 胞 质 与 植物 外 层 膜 相 接 触 的 区 域 。 该 区 域 称 为 
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图 12- 9 两 栖 动 物 的 发 育 ; 从 卵 到 是 几 。(a) 未 受精 的 两 栖 动 物 孵 或 卵 母 细 胞 在 发 育 过程 中 极 化 并 形成 
动物 -植物 轴 。 特 化 的 转化 生长 因 于 (TGF)(mRNA) 在 植物 半球 浓度 很 高 ,但 直到 受精 才 转 化 ;(b) 受 精 
时 ,植物 外 皮 ( 胞 膜 下 的 蛋白 质 细胞 骨架 ) 和 胞 质 膜 稍微 旋转 使 得 植物 外 皮 的 一 部 分 和 胞 膜 与 动物 极 的 细 
胞 质 接 触 。 和 外皮 和 膜 的 这 :区域 称 作 灰 新 月 。 在 这 一 区 域 中 ,产生 能 够 诱导 前 后 轴 和 多 种 组 织 ( 外 肛 雇 、 
中 胚层 和 内 肛 层 ) 发 育 的 信号 蛋白 ;Cc) 多 细胞 分 裂 ( 有 丝 分 型) 导致 称 为 寻 胚 的 细胞 团 ; (dd) 党 近 灰 新 月 背 
部 外 胚层 内 陷 的 形成 时 致 中 胚层 和 内 及 层 的 形成 以 及 原始 肠 道 (内 且 层 ) 的 形成 。 这 就 是 原 肠 及 形 成 ;(e) 
由 珍 部 外 胚层 形成 神经 管 称 作 神 经 胚 形成 。 神 经 管 形成 的 阶段 被 称 作 神 经 胜 ; (六 晴 几 在 卵黄 的 表面 发 


育 。 


灰 新 月 (grey crescent) , 它 的 颜色 通常 能 够 与 动物 半球 和 植物 半球 区 分 开 来 。 

外 层 和 胞 质 腊 的 受精 与 旋转 触发 受精 卵 的 分 裂 。 很 多 快速 细胞 分 裂 超 过 7 个 小 时 就 形成 
了 一 个 球形 细胞 团 , 称 作 襄 胚 (blastula, 图 12 - 9c)。 在 囊 胚 动 攀 半球 是 中 空 的 , 称 作 圳 三 腔 
(blastocoely。 材 盖 中 空 腔 的 细胞 构成 了 外 胚层 。 外 胚层 为 将 来 的 背 内 是 层 (dorsal endo- 
derm} 和 背 中 胚层 (dorsal mesoderm) 提供 细胞 。 植 物 极为 将 来 的 腊 内 胚层 (ventral endo- 
derm) 和 腹 中 胜 层 (ventral mesoderm} 提 供 细 胞 ，。 

芯 新 月 是 能 够 刺激 原 马 胚 形成 的 区 域 的 基础 。 杆 物 半 球 与 将 来 的 胚 腹 区 有 密切 的 关系 。 
原 肠 旺 形成 (gastrulation) 形 成 一 消化 道 并 确定 未 来 胚 的 后 部 区 域 (图 12 - 9d)。 因 此 , 原 肠 胚 
形成 导致 腹 背 轴 以 及 前 后 轴 的 形成 ,由 于 忒 新 月 总 是 在 精 于 进 人 卵 母 细胞 的 对 侧 形 成 ,所 有 精 
于 进入 的 位 点 必 是 何 处 兢 新 月 形成 并 原 肠 胚 形成 发 生 的 一 个 重要 信号 。 

受精 之 后 大 约 12 个 小 时 ,大 新 月 区 域 上 面 的 组 织 , 妈 背 外 胚层 ,开始 内 陷 。 受 精 产生 的 生 
长 因子 诱导 次 级 生长 因子 的 产生 ,这些 因 子 可 以 刺激 背 外 肚 层 的 移动 和 内 陷 。 内 陷 的 细胞 形 
成 了 且 孔 展 。 胚 孔 展 (blasropore lip) 是 原 肠 胚 形 成 的 第 一 个 表示 。 生 物 最 初 肠 道 的 腑 称 作 原 
肠 {gastrocoe]) 或 原 肠 腔 (archenteron)。 原 肠 有 虾 形成 大 大 减少 了 训 肪 腔 的 夫 小 。 但 两 栖 动 物 
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中 原 肠 胀 形成 比 肠 道 的 形成 多 得 多 。 它 使 得 背 仙 外耳 层 向 前 移动 ,引发 背 侧 内 胚层 各 中 胚层 
的 发 育 ;还 使 得 腹 侧 外 腑 层 内 阶 发 育成 腹 侧 中 肪 层 。 有 证 据 显 示 , 植 物 极 和 灰 新 月 区 域 的 细胞 
产生 两 种 不 同 的 生长 因子 ,诱导 动物 和 植物 极 之 间 的 细胞 。16 小 时 之 后 ,特定 的 背 侧 中 豚 层 
细胞 发 育成 誉 索 , 其 他 的 中 胚层 发 育成 体 节 和 山内 。 

神经 胚 形 成 发 生 在 背 侧 中 及 层 和 誉 索 发 育 期 间 。 神 经 管 的 形成 起 始 于 背 侧 外 肪 屋内 隧 沿 
着 是 长 轴 形 成 神经 板 的 时 候 。 几 小 时 之 内 ,神经 板 细 胞 内 隐形 成 神经 管 。 这 一 时 期 的 胚 称 作 
神经 肝 ( 图 12 - 9e)。 和 神经 管 相 关联 的 细胞 发 育成 轴 突 (Cneuron) 和 神经 胶 质 细胞 (glial 
cell), 

神经 胚 形成 完全 之 后 大 约 一 天 ,就 可 发 育成 一 个 能 游泳 ,可 自由 捕食 的 师 虹 (图 12 -9f)。 
尾 在 原 肠 胚 最 初 起 始 的 位 点 发 育 , 躯 二 和 头 由 动物 极 的 细胞 形成 。 


12.27 ”光滑 爪 奖 的 中 部 些 因子 控制 组 织 和 和 轴 的 发 育 ? 


卵 母 细胞 的 动物 -植物 极 和 受精 卵 ( 合 于)} 归 因 于 在 两 个 半球 中 缺失 的 不 同 母 体 mRNA。 
据 认 为 碱 性 成 纤维 细胞 生长 因子 (basic fibroblast growth factor,; bFGF) 的 mRNA 附着 于 植 
物 半 球 的 外 皮 。 受 精 时 ,bFGF mRNA 的 抑制 因子 失 锋 ,信使 得 以 转译 。 另 外 ,实验 显示 , 另 
一 个 植物 半球 中 的 蛋白 质 , 称 作 头 蛋白 , 当 它 与 动物 极 细胞 质 接触 时 ,其 母体 mRNA 表达 。 浆 
蛋白 的 产生 发 生 在 灰 新 月 下 面 。 因 此 ,受精 和 外 皮 - 膜 相对 于 细胞 质 的 旋转 之 后 ,至 少 两 个 生 
长 因子 在 刺激 细胞 分 裂 ,影响 细胞 分 化 (图 12- 10)。 植 物 半 球 的 细胞 产生 的 bFGF 刺激 赤道 
绝 胞 分 化 成 中 胚层 。 灰 新 月 区 域 下 面 的 细胞 产生 的 头 蛋 白 被 认为 将 确定 Nieuwkoop (产生 
knee-OYV-kop) 中 心 Ccenter)。 头 重 白 影响 位 于 赤道 ( 即 灰 新 月 所 处 的 位 置 ? 邻 近 的 细胞 , 形 
成 Spemann( 产 生 SPEFL-mahn) 组 织 者 (organjizer)。Spmann 组 织 者 刺 沿 原 肠 胚 形成 并 定位 
于 胚 孔 的 背 展 。Nieuwkocp 中 心 也 表达 Vgl RNA( 专 一 的 与 植物 极 外 皮 相关 )。Vg1 RNA 
编码 大 量 的 转化 生长 因子 (transforming growth factor,TGF) 家 族 , 可 能 是 光 谓 爪 蟾 信和 叶 蛋 白 
之 一 , 记 作 Xrwoni("X” 表 示 蛋 白质 是 在 光 消 爪 蛤 中 产生 的 ;*w” 上 暗示 它 与 果 蜂 无 超 蛋 白质 关系 
密切 ,mn" 表 示 它 是 神经 组 织 发 育 所 必需 的 六 tf 显示 不 适当 的 表达 可 导致 肿瘤 的 生长 )。 

在 圳 胚 5 一 7 小 时 之 间 ( 图 12- 10c) ,赤道 细胞 已 分 化 成 赤道 中 胚层 和 Spemann 组 织 者 。 
产生 于 Nieuwkoop 中 心 的 头 蛋 白 被 认为 可 诱导 Spemann 组 织 者 中 属于 转化 生长 因子 TGF) 
家 族 至 少 两 种 蛋白 质 的 合成 。 重 白质 Xwnt 和 活化 案 Beactivin B) 合 成 于 Spemann 组 织 者 . 据 
认为 能 够 促进 原 肠 胚 形成 和 前 后 轴 的 发 育 { 图 12 - 10e) 。 尾 的 发 育 位 于 Spemann 组 织 者 的 附 
近 。 另 外 ,这 些 蛋白 质 参 与 了 背 中 胚层 的 发 育 。 


it 入 例 12. 1 





当 Xwnt- 1 或 Xwnt-8 的 mRNA( 编 码 各 自 的 蛋白 质 ) 被 注射 到 爪 婚 胚 的 动物 报 , 就 会 
刺激 二 次 原 肠 甩 形 成 的 发 生 和 二 次 胚 的 发 育 。 更 令 人 惊讶 的 是 , 当 Xwnt- 1 或 Xwnt-8 的 
mRNA 被 注射 到 植物 半球 ,发 生 了 原 肠 胚 形成 而 且 第 二 个 带 有 前 后 轴 和 腹 背 轴 的 且 发 育 了 。 
尽管 蛋 自 质 Xwnt- 1 或 Xemnt-8 都 不 是 由 Spemann 组 织 者 产生 的 自然 诱导 物 , 一 个 家 族 的 
成 员 ( 还 远 不 能 描述 ) 被 认为 诱导 了 当 Xwnt - 1 成 Xwnt- 8 mRNA 被 注射 后 所 看 到 的 活 
性 。 


Xwnt 蛋白 质 对 于 在 原 肠 胚 形成 中 转化 某 些 背 侧 内 陷 外 胚层 成 为 痛 侧 中 胚层 是 十 分 重要 
的 ,而 这 些 背 侧 中 肪 层 是 要 继续 发 育成 消 索 的 。 不 蜡 中 描述 的 Xwnt- 8 和 蛋白质 类 似 于 属 Wnt 
生长 因子 和 果 蝇 的 无 翅 蛋白 ,是 节 段 极 性 化 基因 的 产物 之 一 。 活 化 素 了 的 mRNA 注射 到 动 
物 极 或 植物 极 诱导 了 不 完整 的 第 二 个 是 。 因 此 ,这 第 二 个 生长 因子 也 起 到 了 诱导 原 肠 证 形成 
和 建立 前 后 轴 与 腹 背 轴 的 作用 。 
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图 12- 10 ”两栖 动 物 中 控制 组 织 发 育 的 信号 。(a} 两 栖 动 物 外 母 细胞 有 由 沽 个 半球 不 同 成 分 确定 的 动物 - 
植物 轴 。(b) 孵 母 细胞 受精 触发 了 外 皮 和 与 细胞 质 相 关联 的 胞 膜 的 旋转 ,产生 了 大 新 月 。 腹 植物 极 (VYV) 
和 腹 背 区 CVD) 起 始 表 达 不 同 信号 肪 。 从 这 些 区 域 引出 的 箭头 表示 了 生长 因子 向 overlying 区 域 的 扩散 。 
箭头 旁边 的 数字 表示 生长 因子 人 台 成 大 致 的 顺序 .cjVV 区 的 细胞 产生 碱 性 成 纤维 生长 因子 {bFGFY)-… 一 - 
第 --- 信 号 ;VD 区 (Nieuwkoop 中 心 ) 的 细胞 产生 肽 段 买 蛋白 (Nog) 和 转化 生长 因子 (Xwnt -一 第 二 信和 号 。 
腹 伍 中 胚层 (Mv) 由 bFGF 诱导 ,而 Nog 和 Xwnt 诱导 Spemann 组 织 者 (Spemann organizer, 30)) 的 发 育 和 
遍 肠 胚 形 成 的 起 始 ;中 远 端 胚 孔 展 的 Spermann 组 织 者 产生 肽 段 活 化 素 和 Xwnt. 诱 导 中 及 层 的 间 介 型 
(Md.Mi 和 MiD 一 第 沽 信号;(e)Spemnann 组 织 者 还 建立 了 肛 的 腹 背 轴 和 前 后 轴 。 中 胚层 和 内 胚层 被 另 
一 个 称 为 骨 形 态 发 生 斑 白 (BMP - 4}) 一 一 第 四 信号 的 转化 生长 因子 (由 VV 区 产生 }) 影 响 ，goosecoid 一 一 
第 五 信号 一 一 在 胚 的 前 区 最 大 表达 , 短 妊 -一 -第 六 信号 一 一 主要 在 生物 体 的 后 部 产生 。 


原 肠 人 口 处 (原始 肠 道 的 腔 ) 高 浓度 的 Xwnt 和 活化 素 B 在 该 区 域 促 进 尾 的 形成 ,而 低 浓 
度 的 这 些 蛋 白质 扩散 到 胚 更 远 端 的 区 域 (在 腹 侧 还 产生 bFGF) ,刺激 称 为 gooseceid 的 蛋白 质 
产生 ,该 蛋白 质 将 变 成 藉 。 这 种 蛋白 质 类 似 于 gosseberry 和 bicoid 的 和 蛋白质, 这 两 种 蛋白 质 
分 别 是 果 蝇 中 节 段 极 性 化 和 头发 言 所 必需 的 。 由 于 goosccoid 也 是 蜡 蛛 类 和 能干 发 育 所 必需 
的 ,因此 它 的 名 字 由 gooseberry 的 前 一 部 分 和 bicoid 的 后 一 部 分 演变 而 来 。 原 肠 信 口 处 高 浓 
度 的 活化 素 B 似乎 能 够 刺激 一 种 尾 发 育 所 需 蛋 白质 短 尾 Cbrachyury) 的 产生 。 在 鼠 中 发 现 了 
相似 的 蛋白 质 。 鼠 的 基因 突变 导致 不 正确 的 中 胚层 形成 和 一 条 短 尾 ,所 以 叫做 短 旦 。 这 种 蛋 
白质 是 否 与 果 蜂 中 的 nanos 或 其 他 尾 决 定 因子 相关 还 不 得 而 知 。 

由 植物 极 产生 的 碱 性 成 纤维 生长 因子 (bFGE)? 在 中 肥 层 组 织 的 发 育 中 尤为 重要 ，bFGF 
和 活化 素 了 (由 Spemann 组 织 者 产生 ) 的 梯度 共同 产生 了 了 大量 的 不同 中 胚层 组 织 , 有 助 于 确定 
腹 背 轴 {图 12 - 10e) 。 高 浓度 的 Xwnt 刺激 背 侧 中 肚 层 的 发 育 。 在 植物 极 中 ,有 高 浓度 骨 形态 
发 生 绰 自 (bone morphogenetic protein -4, BMP -4) ,bFGF 和 BMP -4 和 轴 激 腹 和 出 中 胚层 的 发 
育 。BMP - 4 是 生长 因子 TGF -有 家族 的 成 员 。 生长 因子 (以 合成 的 顺序 编号 ?和 产生 生长 因 
子 的 组 织 (VV.VD.Mv .SO 等 等 ?发育 之 向 的 关系 简要 概括 如 图 12 - 10。 
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12. 28 ”原始 的 胚 发 生 层 ( 外 有 凸 层 、 中 有 凸 层 和 内 采 层 ) 是 如 何 发 育成 两 栖 动 物 的 ? 


外 上 有 凸 层 或 细胞 的 外 层 在 于 且 的 发 育 期 间 形 成 。 原 肠 脸 形成 以 及 背 外 肘 层 转换 成 育 内 肘 居 
和 背 中 航 层 , 据 认为 需要 Spemann 组 织 痢 表达 的 Xwnt 和 活化 束 B。 暴 露 于 Xwnt 和 活化 素 
B 背 侧 或 腹 侧 的 外 胚层 将 产生 一 个 带 有 涉 和 尾 . 疹 索 . 脑 . 眼 和 肌肉 的 不 发 育 豚 胎 。 很 显然 , 生 
长 因子 Xwnt 和 活化 素 卫 能 够 诱导 外 胚层 经 历 原 肠 胚 形成 并 形成 内 且 层 和 中 胚 层 。 着 索 由 背 
中 有 凸 层 形成 ,肌肉 由 侧 中 胚层 形成 。 神 经 组 织 由 背 外 胚 岩 发 育 而 成 。 


12. 29 ”在 个 体 发 育 中 两 栖 动 物 的 同 源 异型 基因 (zhox) 起 到 了 怎样 的 作用 ? 


在 胚胎 的 早期 第 一 个 被 转录 的 辣 源 异 型 框 基 因 之 一 是 .rhoxr -3。 它 以 分 级 的 方式 沿 着 前 
后 币 在 "赤道 "的 中 胚层 表达 ,在 Spemann 组 织 者 最 大 ,Spemann 组 织 者 最 远 的 中 有 凸 层 最 小 。 
Xhor -3 在 最 证 处 的 过 其 末 达 阻 泣 了 头 的 发 育 。 因 此 ,一 个 从 Spemann 组 织 者 到 最 远 端 中 胚 
层 的 xhor~3 梯度 在 惨 定 前 后 轴 中 是 很 重要 的 。 

zhor -3 在 中 胚层 组 织 中 的 表达 由 bFGF 话 导 ,并 不 由 发 现 于 峙 胚 中 的 血小板 入 生生 长 
因 于 (PDGF) 诱 导 。 因 此 ,Xhox - 3 表达 发 生 椒 会 早 于 训 胚 阶段 。 事实 上 ,显著 的 Xhox -3 
mRNA 首先 在 早期 的 大 肠 中 发 现 ， 大量 的 不 同 六 ox -3 表达 发 生 在 晚期 的 原 肠 和 早期 的 神 
经 胚 阶段 , 孝 时 “赤道 "中 且 关 的 癌 介 型 已 经 发 育 。Xhox- 3 的 mRNA 由 低 和 高 水 平 的 bFGF 
诱导 。 锂 抑制 这 种 诱导 。 高 水 平 的 Xwnt 似乎 阻止 Xhox - 3 mRNA 的 产生 。 在 尾 芽 和 维 蛙 
阶段 ,Xhox - 3 mRNA 的 浓度 继续 下 降 至 非常 低 的 水 平 。 

同 源 异 型 蛋白 Xlab{ 类 似 于 果 晶 的 Labial, 妃 的 Hox- 2.9 和 Hox-1.6 以 及 鸡 的 同 源 异 
型 基因 ?的 mRNA 首先 是 在 蛙 时 期 原 肠 中 发 现 的 ,峰值 在 中 肠 肛 阶段 并 主 时 浓 缩 在 有 是 孔 的 背 
展 . 

基因 mizx -1 在 合子 转录 之 后 迅速 被 活化 ,有 一 同 源 异 型 基因 ,与 goosecoid 有 有 53% 的 同 
源 性 ，Mix -1 的 mRNA 没有 在 背 侧 层 (Spemann 组 织 者 ) 发 现 ,但 主要 在 末 来 的 内 胚层 表 
达 。 
































鸟 类 的 发 育 { 家 鸡 ) 
12. 30 ” 鸟 类 的 早期 肚 胎 发 育 ,尤其 与 旺 青 轴 决 定 相关 的 发 育 是 怎样 的 ! 


乌 类 的 多 母 细胞 (未 受精 卵 ) 的 孵 发 生 和 期间: 已 知 动 物 - 植 物 轴 的 极 性 化 已 经 建立 (图 
12 - 11)。 动 物 -植物 轴 对 于 定 发 育 中 的 肛 胎 里 决定 腹 缘 轴 很 重要 。 动 物 半球 提供 细胞 质 和 形 
成 胚 的 后 续 细 胞 ,而 植物 半球 作为 卵黄 提供 生物 体 发 育 所 需 的 营养 . 

卯 受精 和 触发 旷 烈 沟 (eleavage furrow) 在 动物 半球 表面 一 称 为 肥 盘 (blastodisc) 的 区 域 形成 
(图 12 -11lb)。 许 多 快速 细胞 分 裂 导 致 一 称 作 圳 上 胚层 的 细胞 盘 形成 ,该 事 肛 层 带 有 一 中 空 的 
囊 上 且 腔 使 其 处 于 卵黄 顶部 的 下 面 (图 12 - ile)。 位 子 卵黄 上 的 吉 胚 层 和 赛 胚 足 代表 了 早期 囊 

早期 的 个 体 发 育 显示 , 腹 背 轴 (VD)7 在 卵 母 细胞 中 建立 与 动物 -植物 (AnVg) 轴 重 玖 。 在 
这 一 章 后 面 的 部 分 将 讨论 到 参与 AnVg 和 VD 建立 的 因子 。 
12. 31 在 小 鸡 中 内 称 层 和 中 胚 展 是 如 何 形成 的 ? 

据 认 为 肉 有 是 层 和 中 胚层 都 是 由 上 胚 层 (epiblast, 赛 胚层 中 外 胚层 的 顶层 细胞 ,图 12 -11c) 
形成 的 。 王 胚层 将 提供 所 有 胚胎 组 织 ( 内 胚层 ,外 胚层 和 中 胚层 ) 以 及 某 些 肝 外 的 结 梅 5 后 蜡 》 
发 育 所 需 的 细 攀 ,但 随 着 新 组 织 发 育 的 进展 , 另 一 层 细胞 在 趾 黄 之 上 , 事 胜 腔 之 下 形成 。 这 层 
细胞 叫 橄 下 有 凸 层 Chypoblast) , 首先 出 现在 肝 盘 的 一 个 称 为 后 缘 区 (posterior marginal zoney 的 
边 巡 。 下 有 凸 层 只 是 胚 外 结构 (诸如 yolk sac stalk) 的 起 源 。 后 缘 区 意味 着 胚胎 已 经 开始 前 后 轴 
的 形成 了 。 
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图 12- 11 小 鸡 的 发 育 ;: 由 卵 到 豚 。(a) 小 鸡 卵 母 细 胞 有 由 两 个 半球 中 多 种 成 分 确定 的 动物 -植物 轴 。 动 
物 -植物 轴 是 腹 背 籼 的 前 体 。(b) 受 精 触 发 胞 质 膜 内 陷 并 在 动物 极 一 盘 状 区 域 形 成 一 房 细胞 .细胞 嚼 称 作 
钙 盘 。{c) 小 鸡 的 圳 肛 出 材 盖 在 一 个 位 于 发 育 中 鸡 的 植物 半球 电 敌 赛 及 腔 的 小 洞 上 的 盘 ! 两 尽 细 胞 厚 } 构 
成 。 早 期 囊 胚 腔 的 底 由 卵 的 胞 膜 确定 。 在 原 鹏 胚 形 成 和 中 胜 层 形成 之 前 ,一 层 细胞 称 到 霹 肚 腔 的 底部 ( 煞 
的 胞 膜 )。 这 层 细 胞 称 作 下 胚层 而 且 由 于 其 产生 信号 肽 而 十 分 重要 。 复 豚 层 中 细胞 的 顶层 时 做 上 胚层 。 
这 些 外 秆 层 细胞 是 中 胚层 的 起 洗 。 (中 由 母 网 胸 受精 后 18 一 20 小 时 发 育成 原 条 。 原 条 有 节 . 沟 和 背 。(e) 
受精 后 大 约 23 一 24 小 时 , 胚 在 头 部 区 域 发 育 一 :个 神经 裙 以 及 介 长 的 消 索 两 侧 的 体 节 。 当 随后 越 来 越 多 的 
副 节 眉 在 典 的 后 部 区 域 发 育 时 原 条 退化 。 


内 有 是 层 是 通过 外 上 胚层 细胞 沿 着 前 后 轴 铅 下 移动 到 宫 且 腔 ,随后 继续 向 外 胚层 下 面 进行 包 
图 形成 的 。 其 结果 是 赛 胚 有 了 两 层 组 织 ;外 证 层 和 内 有 凸 技 。 随 着 内 有 凸 层 的 形成 ,外 胚层 纲 胞 向 
下 运动 ,进入 外 虑 度 和 内 胚层 之 间 的 空间 ,产生 中 有 古 雇 。 最 初 , 中 胚层 组 胞 松散 的 相连 ,并 因此 
称 作 间 充 质 (mesenchyme)。 间 充 质 细 胞 依 信 号 凝集 ,从 前 端 起 始 形 成 各 种 类 型 的 组 织 . 演 索 、 
成 对 体 节 和 侧 板 中 五 层 (lateral plate mesoderm, 位 于 发 育 中 的 峭 索 和 体 节 两 侧 的 中 肪 层 >。 
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12.32 ”前 后 轴 (AP) 是 什么 时 候 确 定 的 ? 


一 般 认 为 下 肘 层 和 刺激 外 胚层 的 细胞 沿 着 前 后 轴 疝 下 胚层 移动 。 外 胚层 细胞 的 移动 首先 起 
始 于 后 缘 区 附近 然后 向 前 扩散 。 实 验 中 将 下 胚层 旋转 180" ,前 后 轴 也 会 旋转 180  。 这 就 意味 
善后 缘 区 在 指导 AP 轴 的 形成 中 不 再 重要 。 外 胚层 细胞 向 下 移动 ,将 圳 胚 腔 切 成 两 半 , 然 后 向 
周围 移动 排列 在 下 胚层 上 面 的 赛 肛 腔 底 部 。 这 些 纳 胞 组 成 内 胚层 。 后 缘 区 出 现在 精子 头 部 进 
人 动物 半球 以 及 第 一 个 饰 裂 沟 形 成 的 位 置 。 在 许多 情况 下 , 某 些 信号 引发 后 缘 区 的 形成 ,进而 
诱导 下 胚层 中 的 前 后 轴 。 然 后 ,在 大 约 受 精 后 10 小 时 ,下 胚层 诱导 胚 中 的 前 后 轴 。 

外 胚层 沿 着 前 后 轴 创 造 内 胚层 和 中 胚层 的 运动 与 原 条 、 诛 沟 和 诛 俏 在 发 育 中 的 胚胎 表 看 
的 形成 相关 联 ( 图 12- 11d)。 
12.33 ”消化 道 的 形成 是 什么 时 候 出 现 的 ?9 

消化 道 形 成 首先 的 表示 是 前 外 胚层 在 头 部 区 域 下 面 的 折 材 。 这 大 约 是 在 受精 后 1.5 天 开 
始 的 。 一 天 之 后 ,外 胚层 和 内 肽 层 在 整个 履 下 面 生长 , 头 部 已 经 向 下 折 和 到 。 受 精 之 后 一 天 半 ， 
蒜 和 卵黄 通过 卵黄 蒂 相 连 。 


12.34 鸟 类 中 的 神经 脏 形 成 发 生 在 什么 时 候 ? 


受精 后 大 约 18 一 20 小 时 ,胚胎 的 前 173 由 中 胚层 发 育成 一 明显 的 疹 索 。 前 173 还 能 看 到 
神经 板 ,前 胚胎 的 后 273 则 会 发 现 原 窜 , 原 沟 和 原 消 。 神 经 管 形成 是 在 受精 后 是 天 半 完 成 的 。 

几 小 时 之 后 ,神经 板 外 胚层 (newral plate ectoderm) 开 始 形成 神经 管 和 神经 嗜 细胞 。 神 经 
管 形 成 的 过 程 是 由 前 端 向 后 端 进行 的 。 到 受精 后 第 二 天 .3/4 以 上 的 神经 管 已 经 形成 。 与 神 
经 管 相关 的 神经 寻 细 胞 发 育成 神经 元 和 辅助 腕 质 细胞 。 


12.35 小 鸡 什么 时 候 节 段 化 ? 


最 先 的 节 段 基因 可 能 在 受精 后 5~15 小 时 下 胚层 发 育 时 在 胚胎 后 端 (后 毕 区 ) 开 启 。 由 最 
先 季 段 基 因 开启 的 节 有 段 基 因 序 位 可 以 引导 原 肠 和 神经 板 在 表面 的 形成 以 及 中 胚 房 在 表面 下 的 
形成 。 受 精 后 大 约 18 小 时 将 索 已 经 形成 。 在 受精 后 1. 0 一 1. 5 天 神经 胚 形 成 和 体 节 出 现时 ， 
同 源 异 型 基因 毫 无 疑问 的 被 开启 。 


12. 36 ”小 鸡 中 控制 胚胎 发 育 的 信号 有 哪些 9? 


有 此 影响 蛙 早 期 脉 骨 发 育 的 生长 因子 也 影响 小 鸡 。 高 浓度 的 成 纤维 生长 因子 (FGF) 被 认 
为 与 后 缘 区 的 细胞 相关 ，FGF 是 通过 梯度 建立 前 后 轴 的 主要 代 囊 。 可 能 后 缘 区 中 的 高 浓度 
诱导 外 胚层 和 /或 下 肪 层 产生 活化 素 。FGF 和 活化 素 一 同 开启 编码 蛋白 质 brachyury 的 基因 。 
在 两 栖 动 物 和 鼠 类 中 , brachyury 与 前 后 轴 的 发 育 有 关 。 尤 其 是 它 刺激 尾 和 多 种 类 型 中 肽 层 
组 织 的 发 育 。 

可 能 在 低 浓 度 的 FGF 时 ,Wnt-like 蛋白 质 在 用 胎 前 端 和 (或 ;下 胚层 产生 。Wmni 被 认为 
开启 同 源 异型 基因 goosecoia。goosecoid 主要 影响 头 部 组 织 , 刺 激 前 后 轴 的 发 育 。 

据 认 为 在 下 胚层 下 面 产生 的 活化 素 刺 激 中 胚层 发 育成 大 量 组 织 。 高 浓度 的 活化 素 可 以 将 
中 上 胜 层 在 头 部 区 域 转 化 为 消 索 ;中 浓度 活化 素 将 中 胚层 变 成 体 节 和 肌肉 ; 低 浓度 活化 素 刺 激 中 
秒 屋 发 育成 踊 松 中 胚层 或 间 充 质 。 与 活化 素 协 同 作 用 的 其 他 因子 对 小 鸡 组 织 的 刺激 尚 不 清 
不 
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最 先 的 节 段 基因 ,例如 goosecoid, 在 下 胚层 发 育 (受精 后 15 小 时 ) 后 被 开局。 以 后 的 节 段 
基因 家 族 : 诸 如 缺口 ,匹配 规则 和 节 段 极 性 化 等 ;还 没有 描述 的 这 么 清楚 。 小 鸡 中 的 同 源 异 型 
基因 记 作 choz。 它 们 是 在 神经 胚 形成 和 消化 道 形成 期 间 表 达 的 。czaz 基因 不 仅 在 躯体 的 节 
段 化 中 十 分 重要 , 而 旦 在 附 肢 的 节 肛 化 中 也 很 重 昌 。 
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12.37 ”chox 基因 的 表达 和 软骨 及 骨 的 发 育 之 间 有 什么 关系 ? 


小 鸡 肢 芽 的 发 育 解 释 了 chor 基因 是 如 何 参 与 了 软骨 及 骨 的 形成 的 。 大 多 数 小 鸡 的 chox 
基因 是 在 肢 芽 的 背 侧 后 部 区 域 表达 的 (图 12- 12a)。 尤 其 是 小 鸡 choxr -4g 基因 只 在 大 多 数 背 





chox-4 


db 站 4d 4e 4f le 


名 12-12 发 育 中 的 小 鸡 肢 栖 同 源 异型 基因 的 表达 。(a) 发 育 中 的 鸡 肢 菠 chor -4 基因 的 表达 显示 发 育 
中 的 肤 体 大 多 数 后 部 区 域 的 基因 产物 与 控制 大 部 分 后 部 稻 体 的 基因 相关 联 。 基 因 产 物 Chox - 4g 被 限制 
在 肢 芽 远 离 颈 于 的 一 个 很 小 的 后 部 区 域 中 。 除 了 上肢 芽 靠近 般 体 的 前 部 ,已 在 肢 芽 其 他 的 大 部 分 区 域 发 现 
该 产物 。 上 乃 菠 伸 长 时 , 歧 体 节 段 旋转 ,使 得 它们 更 为 垂直 于 远近 轴 。 大 多 数 chox -4 基因 在 发 育 中 的 肢 芽 
远 端 部 分 而 不 是 近 端 部 分 表达 , 据 推测 是 由 于 远 端 区 域 将 发 育成 指 ,需要 更 为 复杂 的 操作 。(b)epor -4 
基因 通常 只 是 在 肤 芽 的 后 部 区 域 表达 ,但 也 能 在 视 黄 酸 的 诱导 下 在 肢 芽 的 前 部 区 域 表 达 。 置 于 生长 肢 芽 
前 部 区 域 的 视 黄 酸 开启 全 部 本 来 只 在 肢 芽 后 部 区 域 表达 的 chox -4 基因 。 这 导致 产生 一 个 有 包 余 指 的 残 
蝴 友 。 找 替 了 指 2.3 和 4( 从 前 向 后 ) ,异常 的 指 有 指 4,3,2.3,3 和 4( 从 前 向 后 }。 指 的 数目 多 了 一 倍 ,而 
前 部 的 指 转 而 问 后 (与 后 部 指 皇 镜像 )。 


第 12 章 多 细胞 有 机 体 的 发 育 


273 。 





侧 后 部 和 节 段 表达 。 小 鸡 chox - 4g 基因 等 同 于 鼠 的 hor -4. 8 基因 ,在 大 部 分 前 部 节 段 中 , 儿 
乎 没有 choz 基因 表达 。 例 如 ,看 大 多 数 小 鸡 肢 芽 的 前 部 节 眉 只 有 chox - 4d 基因 表达 。 

全 部 chor -4 基因 的 表达 导致 将 形成 指 的 软骨 及 骨 的 发 育 。 除 :大 chor -gg 的 及 有 chor 
基因 的 表达 导致 尺骨 软骨 及 骨 的 发 育 。 类 似 地 ,chox -4d、4c 、45 和 4a 的 表达 ( 米 标 示 }) 和 
chor -dg 、4f 和 4e 的 拙 制导 致 棕 骨 软 骨 及 骨 的 发 育 。 上 脉 骨 在 chor -4 某国 表达 数 月 最 少 的 
区 域 发 育 。 

在 发 育 中 的 睹 芽 全 部 注射 视 黄 酸 开启 了 所 有 前 部 节 段 的 chox -4 基因 。 视 黄 酸 的 梯度 产 
生 了 基因 表达 的 梯度 ,从 而 歧 芽 前 部 的 区 域 和 肢 芽 后 部 的 区 域 一 样 (图 12 - 12b) 。 最 终 的 结 
果 是 产生 了 一 个 有 三 个 指 的 镜像 复制 的 峰 歧 。 视 黄 酸 或 使 用 同一 受 体 的 其 他 密切 相关 的 信和 号 
分 子 起 到 了 自然 诱导 物 的 作用 ， 

植物 的 发 育 

12.38 ”在 拟 南 并 (Arabidopsis thaliana ) 中 胚胎 发 育 的 遗传 学 是 怎样 的 9 


拟 南 并 合子 经 过 生长 和 不 等 分 裂 产 生 了 一 个 小 顶端 细胞 (apical cell) 和 一 个 大 得 多 的 基 
细胞 (basal cell) 。 这 就 建立 了 未 来 且 的 顶 医 轴 (apical-basal axis)。 大 量 基 四 中 的 任何 一 个 帘 
变 将 阻止 顶 基 轴 的 发 育 。 这 些 突变 导致 了 给 体 中 增 将 几乎 完全 一 - 样 的 细胞 。 

顶端 细胞 生长 并 分 裂 , 首 先 纵向 然后 再 横向 ,产生 将 称 为 肘 的 细胞 团 。 凸 在 一 由 原始 基 组 
胞 形成 的 “ 栖 *" 上。 上 肪 的 绝 大 部 分 顶端 参与 形成 两 个 肪 时 { 子 陡 , cotyledon) 和 茎 分 生 组 织 , 及 
和 狮 余 的 部 分 将 发 育成 下 凸 轴 (hyposotyl) 、 胚 根 (radicle) 和 根 分 生 组 织 。 分 生 组 织 (meristem) 
是 在 暴露 于 适当 的 信号 分 子 时 可 表现 出 爆发 性 的 细胞 增殖 和 分 裂 的 组 织 。 阻 止 下 胚 轴 和 和 及 根 
发 育 . 甚 至 子叶 也 显著 减少 的 突变 已 经 发 现 。 突 变 的 胚 由 不 能 售 顶 端 细胞 分 化 的 细胞 组 成 。 
一 迟 后 作用 基因 阻止 侍 分 生 组 织 的 发 育 ， 据 认为 ,建立 顶 基 轴 的 基因 可 以 以 类 似 于 Drosuph- 
ita 节 段 基因 的 调控 序 位 相互 作用 。 

独立 于 控制 项 基 轴 发 育 的 基因 的 是 看 射 状 轴 (radial axis, 由 中 心 向 周边 ) 基 因 。 这 类 其 因 
中 有 一 些 在 下 一 个 问题 中 将 讨论 。 另 一 类 基因 (未 讨论 控制 植物 的 形状 。 


12.39 成熟 拟 击 芥 组织 发 育 的 遗传 学 是 怎样 的 ? 


高 等 植物 中 花 的 形成 经 历 两 个 阶段 :将 营养 顶端 和 腋生 分 生 组 织 转变 成 花 分 生 组 织 , 再 发 
育成 花 。 控 制 第 一 个 阶段 的 基因 已 经 被 阐明 :iea 户 (fy apetala-1(ap- 1 和 cautiflower 
(cal) 。iea jy 诱导 产生 apetala - 工 和 cauliflower, 这 二 者 可 转化 营养 项 端 和 腋生 分 生 组 织 为 
花 分 生 组 织 。 这 三 个 调节 蛋白 质 活 化 花 的 发 育 所 需 的 apeiala -2 .apetata -3 和 agamous 基 
因 ， 由 花 分 生 组 织 开 始 的 花 发 育 依 赖 于 像 动物 中 同 源 异 型 基因 那样 的 基因 。 这 些 植 物 同 源 异 
型 基因 中 的 罕 变 产生 异 位 (ectopiay 的 花 组 织 。 

一 条 典型 的 花 ( 必 12- ]3ay 由 四 个 从 中 心 惫 外 的 同心 环 组 织 构成 : 心 皮 ( 封 闭 胚 珠 ) .雄蕊 
(产生 花粉 ) ,花轿 (附着 polinator) 和 苯 片 (保护 花 在 芽 中 的 部 分 }。 同 源 异型 基因 的 突变 影响 
辐射 状 并 将 减少 相 邻 环 的 差异 或 改变 各 种 环 ,使 得 它们 表现 得 完全 相同 ， 

三 个 不 同 的 同 源 异 型 基因 的 出 现 引 起 花 的 发 育 中 能 观察 到 的 突变 株 表 型 ， 称 为 agarmous 
tag，,“ 没 有 配子 ”的 同 源 异型 基因 ,在 花 分 生 组 织 的 中 心 表 达 并 影响 心 皮 ( 中 心 环 ) 和 雄蕊 
( 自 中 心 的 第 二 环 ) 的 发 育 。ag 中 的 突变 阻 上 了 心 皮 和 梭 蕊 的 发 育 以 及 配子 的 产生 ,所 以 , 因 
此 突变 而 得 和 名。 花 组 织 确实 发 育 了 ,但 苯 片 代替 了 心 皮 在 中 心 的 位 置 , 花 加 代替 了 梭 蓝 的 位 置 
{图 12 一 13b)。 

第 二 个 同 源 异型 基因 ,apetate2(ap-2), 在 两 个 外 轮 生 体 中 表达 ,并 且 它 可 影响 花 辩 ( 自 
中 心 名 外 的 第 3 个 轮 生 体 } 和 莹 片 { 自 中 心 向 外 的 第 4 个 轮 生 体 } 的 发 育 。 在 ap2 中 的 突变 崩 
得 花 辩 各 苯 片 的 发 育 。 该 花 凌 被 男 外 的 雄 蓝 所 取代 ,而 理 片 被 心 皮 所 取代 。 

实验 显示 基因 产物 Agamous 和 Aperala 2 彼此 之 问 互 柯 限制 在 花 分 生 组 织 中 表达 为 不 
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图 12- 13 拟 南 并 发 育 中 花 的 同 源 异 型 基因 表达 。 在 第 一 列 中 局 源 异 型 基 因 的 表达 产物 ( 自 边缘 向 中 
心 ) 在 花 组 织 中 标示 为 Ap2,Ap3 和 Ag。 在 同 源 异 型 基因 产物 影响 下 发 育 的 部 分 标示 为 Se{sepal) ,Pe 
(petal ,St(stamen) 和 Calcarpel)。 第 二 和 第 三 列 显 示 了 在 同 源 异型 基因 产物 影响 下 形成 的 花 的 依 损 和 俩 
视图 。 同 源 异 型 基因 agamows(ag ,编码 产物 Ag) 是 心 皮 发 育 所 需 的 ,而 雄 课 的 发 育 则 agmaous 和 人 perate 
-3(ap-3, 编 码 产 物 Ap3) 两 者 都 需要 。 基 因 apetaie -2Cap -2 ,编码 产物 4p2) 和 基因 apetaia -3 是 花 
瓣 发 育 所 需要 的 ,但 只 有 apetata -2 是 三 片 发 育 需 要 的 。(a) 氢 调 并 野生 型 花 由 四 个 同心 环 构成 。 最 外 屋 
的 环 有 4 个 苯 片 ;从 边 综 数 第 二 环 有 4 个 花 辩 。 第 三 环 有 6 个 雄蕊 :4 个 长 的 在 中 间 的 位 置 ,两 个 短 的 在 
外 图 。 里 面 的 环 被 由 两 个 融合 心 皮 构 成 的 肉 莫 群 (一 杂 花 所 有 心 皮 的 集合 ). 顶 有 一 短 型 (未 标示 ) 和 柱头 
乳 突 (未 标示 }) 所 占据 。{byag 缺失 时 ,所 有 组 织 服从 子 Ap2?。 尽 管 4 个 昔 片 理论 上 应 代替 两 个 花 典 的 发 
育 ,但 器 官 (x ) 的 完全 一 样 不 能 由 它们 的 表 型 来 判断 。 花 辩 的 发 育 代替 了 雄 蔬 。(c)ap2 基因 甬 失 时 ,所 有 
组 织 都 被 Ag 影响 。 雄 藻 的 发 育 蔡 代 了 花 激 ; 心 皮 的 发 育 符 代 了 萝 片 。 雄蕊 的 部 分 或 全 部 发 育 失败 {十 )。 


同 的 区 域 ,就 如 同 果 蝇 的 缺口 基因 彼此 限制 表达 一 样 (图 12 - 6)。 如 果 这 两 个 同 源 异 型 基因 
中 的 一 个 丢失 , 另 一 个 基因 的 表达 就 会 遍及 整个 花 ,并 引起 环 沿 着 不 同 的 方向 发 育 。 遗 传 学 实 
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验 和 推定 的 DNA 结合 区 的 发 现 暗 示 了 Apetala - 2 发 挥 站 agamous 转录 抑制 因子 的 功能 。 
类 似 的 DNA 结合 区 域 的 发 现 表 明了 Agamous 是 apetala ~2 基因 的 抑制 因子 。 





男 一 个 同 源 异型 基因 apetala =3 被 限制 在 两 个 中 心 环 发 育 的 区 域 。 一 个 称 作 superman 





的 基因 产物 使 得 apetala -3 保持 在 中 心 环 之 外 。 其 他 不 确定 的 基因 必定 限制 了 apetaia -3 在 
花边 缘 的 表达 ，auperate -3 和 和 apetala -2 都 是 在 辩 发 育 所 必需 的 ， 在 ezpetata -3 中 的 突变 
导 禾 苯 片 替代 了 花 扩 的 形成 。 雄 莫 的 发 育 依 整 于 apetata -3 和 agamous。apetala -3 中 的 突 
变 导 致 心 皮 替 代 了 雄蕊 的 形成 。 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 


1. 


1s. 


16. 


在 果 暗 发 育 中 ) 是 最 后 一 个 阶段 。 (a) 卵 母 细 胞 (b) 幼 申 (ce} 肾 (dd} 成 虫 (e) 
级 胞 可 胚 层 


， 从 受精 的 果 蝇 卵 到 细胞 赛 胚层 大 约 有 ( ) 时 间 。 (a)10 分 钟 〈b)2.5 小 时 (ey12 小 


时 《di 天 (e)9 天 


:从 细胞 圳 胚层 的 ( ?区 域 细胞 产生 内 肘 层 和 中 肘 层 。 (a) 头 沟 (b) 腹 沟 〈c) 神 经 板 


(中 ) 原 淘 ”(e) 上 述 都 不 是 


. 果 蝇 细胞 惠及 层 中 的 ( 。””) 细 胞 发 育成 腹 神 经 。 “〈a) 背 外 胚层 《〈b) 中 且 层 《cy 外 周 外 


及 层 (由) 内 胚层 《所 腹 外 豚 层 


.“ 真 正 的 " 同 源 异 型 蛋 日 质 有 ( ”)DNA 结合 域 。 a) 螺旋 -转角 -螺旋 《b) 螺 旋 - 锌 指 


(c) 螺 旋 - 亮 氨 酸 拉链 〈d)p- 带 Ce) 上述 (a 一 届 所 列 的 企 何 一 个 


.破坏 “真正 " 同 源 蜡 型 基因 的 突变 通常 导致 ( 。 )。 (a}) 不 加 识别 物质 的 形成 〈b) 一 半 


生物 体 的 缺失 ”(c) 非 同 源 节 有 段 转换 为 同 源 节 段 (d) 同 源 节 自转 换 为 非 同 源 节 段 《e) 节 
段 数量 的 增加 


.《 ，) 基 因 家 族 的 突变 将 导致 最 严重 的 发 育 破坏 。 (a) 母 体 基 因 《〈b) 缺 日 基 因 (ie) 匹 


配 规 则 基因 《由 终止 基因 〈e 同 源 异 型 基因 


. 果 蝇 中 , 副 节 般 CPS) 由 ( 基因 家 族 确定 。 (a} 和 母体 基因 《bp) 缺 口 基因 (:} 匹 配 规 


则 基因 《中 终止 基因 〈e) 同 源 异 型 基因 


. 在 果 蝇 的 发 育 中 通常 有 ( ) 个 副 节 段 。 ay2 (Cb}4 (C07 (d)y9 《e)14 
。 节 段 是 由 ( ) 构 成 的 。 《〈a) 两 个 副 节 自 《〈b) 副 节 段 的 后 半 部 分 “〈c 融 节 段 的 前 半 


部 分 〈d) 副 节 段 的 后 半 部 分 如 上 进 跟 着 下 面 个 副 节 段 的 前 半 部 分 《ey 上 述 都 不 是 


， 果 蜗 中 的 腹 背 轴 极 性 依赖 于 { )。 《aljtolj-ligand (bitoll (ec) 背部 (d) 上 述 全 部 


正确 《e)? 上 述 全 部 不 是 


.只 由 两 层 细胞 构成 的 人 类 胚 称 作 ! )。 (a) 千 上 胜 〈b) 胚 盘 (ec) 验 盘 〈d) 羊 膜 琳 


《e) 卵 黄 囊 


,人 类 的 中 胚层 来 自 于 (  )。 “(a) 背 外 胚层 (b) 腹 外 胚层 《c) 背 内 胚层 (d) 腹 内 胚 





层 (e) 末 端 中 胚层 


， 所 有 次 索 动 物 中 由 中 胚层 组 织 发 育 来 的 硬 棱 叫 做 ( 。 )。 (〈a) 背 索 (b) 神 经 管 


{(o 背 夭 (中 神经 板 (e) 疹 髓 腔 

体 节 中 有 ( “) 组 织 。 “生殖 组 织 《b) 外 胚层 (ce) 下 胚层 《中 内 凸 层 《e) 中 及 
层 

视 黄 酸 已 知 影 啊 肢 体 的 发 育 。 视 黄 酸 和 Poz 基因 之 间 是 ( ) 关 系 。 (a) 它 抑制 hox 
基因 ”(b) 它 活化 hozx 基因 (ce)hox 基因 抑制 视 黄 酸 产 生 (dd)hox 基 亲 活化 视 黄 酸 产 
生 《e) 上 述 都 不 对 














. 发育 中 的 肢 芽 大 多 数 hox 基因 表达 的 区 域 最 适 于 描述 成 ( )。 (a) 近 端 前 区 《〈b) 远 
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18. 


19. 


20. 


21. 





端 前 区 “〈e 近 端 后 区 (qd) 远 端 后 区 (ie) 上述 都 不 对 

是 栖 动物 中 直接" 刺激 原 肠 且 形 成 和 不 同 中 胚层 组 织 发 育 的 区 域 是 ( 。 )。 (a) 厦 新 
月 《hb)Nieuwkoop 中 心 〈c)Spemann 组 织 者 (d)Leeuwenhoek 区 (eydummkopf 中 
心 

在 两 栖 动 物 中 , ;区域 对 于 背 中 胚层 的 发 育 十 分 重要 。 〈a) 灰 新 月 〈b) Nieuw 
koop 中 心 ”(c)Spemann 组 织 考 (ld)Lecuwenhoek 区 (eydummkopf 中 心 

在 两 栖 动 物 中 ,形成 神经 管 的 细胞 来 自 于 ( )。 “〈a) 外 胚层 (bb) 内 及 层 《中 且 层 
《中 峭 索 (e) 体 节 

植物 中 的 apetaia-2 基因 和 缺失, ) 组 织 将 蔡 代 花 的 花瓣 。 (a}) 苯 片 ” 〈b) 心 皮 

(ce) 奴 蕊 〈d) 扩 大 的 花瓣 〈e) 设 有 


是 非 题 正确 的 答案 写 ”T” ,错误 的 答案 写 "F"。 


1. 


鱼 、 两 醒 动 物 ,. 卜 行动 物 . 乌 和 哺乳 动物 是 与 是 是 和 节 歧 动物 一 样 分 节 段 的 。 


.在 昆虫 的 肾 化 阶段 , 称 作成 虫 盘 的 细胞 者 参与 了 最 终 头 部 . 附 肢 (触角 、 腿 ,起 .平衡 和 棒 ) 和 外 


生殖 器 的 分 化 。 


:一 个 成 熟 的 果 强 称 为 蛆 ， 
， 滤 泡 细 胞 同 发育 中 的 果 晶 卵 母 细 胞 提供 mRNA。 
. 入 白质 bicoid 的 mRNA 在 果 蝇 卵 母 细胞 的 前 部 发 现 ,和 蛋白质 nanos 的 mRNA 则 附着 于 孵 


的 后 部 ， 


. 合 胞 体 囊 胚 层 由 含有 多 个 核 的 单个 细胞 构成 。 

， 果 量 中 外 豚 层 组 织 的 形成 称 作 原 电 有 驮 形成 。 

， 果 蝇 中 神经 胚 形成 发 生 在 胚 的 背 侧 表面 并 与 原 肠 胚 形 成 紧密 相连 。 
.分 化 躯体 节 段 的 基因 中 很 宛 都 含有 称 作 同 源 异 型 框 的 区 域 。 

10, 
11. 


同 源 异 型 栓 在 同 源 蜡 昼 蛋白 中 编 色 同 浙 异型 结构 域 。 
由 匹配 规则 基因 编码 的 蛋白 质 形成 化 学 梯度 ,使 得 果 蝇 胀 被 分 割 成 14 个 称 为 副 节 段 (PS) 
的 区 域 。 





， 据 认为 bicoid 和 nanos 是 活化 因子 /抑制 因子 蛋白 质 ,活化 自身 转录 或 转译 (Becd-~Bcd &. 


Nos-~\os) ,但 彼此 之 间 互 相 搞 制 对 方 的 转录 或 转 详 (Bed ~ Nos)， 


， 同 源 异型 基因 在 果 弗 中 直到 肾 化 首 表达 ， 
. 果 晶 中 的 终止 发 育 依 赖 于 编码 肽 激素 和 讼 胚层 中 编码 专 一 性 torso 基因 受 体 蛋白 的 母体 


基因 。 


， 果 蝇 中 的 腹 背 轴 分 化 依赖 于 信号 肽 和 像 toll 这 样 的 酷 氨 酸 激酶 受 体 。 

.减少 果 刚 中 和 蛋白质 D1 的 突变 将 导致 节 段 化 胚 的 严重 破坏 , 即 没 有 腹 侧 组 织 。 

. 由 于 内 层 细 胞 团 的 发 育 ,所 以 哺乳 动物 的 窜 胚 是 一 个 极 性 结构 。 

.受精 后 第 13 天 的 人 类 胚胎 仍然 由 两 必 细 胞 的 胚 盘 构成 。 背 侧 风 胞 层 是 上 胚层 , 腹 侧 细胞 


层 是 下 胚层 ， 


.人 类 胚胎 在 第 15 到 第 18 天 当下 有 征 层 移 人 到 外 肚 层 和 内 胚层 之 间 时 发 育 中 县 层 。 
.哺乳 动物 中 的 体 节 是 描述 副 节 段 的 中 胚层 立方 体 ， 

. 体 节 提 供 细胞 参与 峭 椎 ,肋骨 ,与 背 椎 相连 接 的 肌 内 和 皮肤 真皮 中 结缔 组 织 的 发 育 。 

， 人 类 肠 道 的 发 育 起 始 于 胚 上 面 羊膜 腔 的 一 部 分 折合 到 有 是 下面 的 时 候 。 

、 着 椎 动物 的 肢体 与 身体 和 颈 干 分 节 自 的 方式 一 样 。 

， 视 黄 酸 已 知 可 以 开启 鼠 的 hox 基因 。 

. 两栖 动物 的 卵 受 精 后 ,外 皮 和 胞 质 膜 的 旋转 创造 了 一 个 称 作 Spemann 组 织 者 的 区 域 。 
， 两 栖 动 物 中 的 灰 新 月 和 Nieuwkoop 中 心 被 认为 是 同一 结构 。 

.两 栖 动 物 的 Spemann 组 织 者 位 于 胚 孔 的 背 侧 唇 中 。 





第 12 章 多 细胞 有 机 体 的 发 育 ，277 ， 














28， 小 鸡 中 , 孵 的 动物 半球 提供 细胞 质 和 形成 胚 的 细胞 ;植物 半球 发 挥 孵 黄 的 作用 ,给 发 育 中 
的 生物 体 提供 营养 物质 。 

29， 减 少 植物 基因 agamous(ag) 的 突变 将 完全 阻碍 花 的 发 育 。 

30， 体 节 是 节 跨 发 育 中 外 胚层 组 织 的 立方 体 。 


匹配 题 将 基因 家 族 (B 栏 中 的 A~E) 与 相应 的 基因 (A 栏 中 的 1~-6) 配 对 。 








A_ 栏 B 栏 
I, bicoid bead) nanus nos) 入、 同 源 异 型 基因 
2. hunchbackthp) ,kruppel(kr), Enirps(kni) ,giant( gnt) 了 .匹配 规则 基因 
3. huckebeinChkbn), tailless(tll) C. 缺口 基因 
4. runt(rnt) hairythry) ,evern skip ped (eve) , fushi tarazu fiz} D， 节 段 极 性 化 基因 
5. engrailed (eng), patched( pic) ,winglesstrwpgl) EE. 上述 都 不 是 
6, labrumt tan) , deformed (dfd), ser comps reduced (scr), 


antennapedia (antp), ultrapithorar (ubr), abdominat-A 
apd- A .apdominat BlabdB} ,caudaltcau) 
将 生长 因子 或 活化 因子 (了 栏 中 的 A~E) 与 产生 它们 的 区 域 ( 和 A 栏 中 的 7~9) 对 应 起 来 。 


上 栏 B 栏 
7. 植物 半球 除 Nieuwkoop 中 心 的 部 分 态 . 大 性 成 纤维 生长 因子 (bFGF) 
8，Nieuwkoop 中 心 ( 其 新 月 ) B，noggin 和 转化 生长 因子 (Rwnt) 
9，Spemann 组 织 C. 活化 案 BB 和 Xwnt 
D. brachyury 
E. goosecoid 


将 同 源 异 型 基因 产物 (B 栏 中 的 A~EE) 与 它们 在 果 蝇 胚 中 的 定位 (A 栏 中 的 10 一 13) 对 应 起 


入 栏 B 栏 
10. 节 段 A5~A8 六 稻 角 足 
11. 节 段 Tl1~T3 B.， 性 梳 减 少 
12， 节 段 Latlabium 二 C3) 和 Tl C, Abdominal-A 
13， 节 段 Mntmandible 二 C1),Mx(maxilla 一 C2), 和 Latlabium= 二 C3)D, labial 
E， 上 述 都 不 是 
将 小 鸡 组 织 (B 栏 中 的 A~E) 与 问题 (A 栏 中 的 14~16) 对 应 起 来 。 
入 栏 B 栏 
14， 什 么 组 织 在 豚 旱 期 位 于 卵黄 之 上 确定 了 前 后 轴 ? 六， 卵黄 上 皮 
15. 什么 组 织 产生 活化 素 ? BEB， 上 胚层 
16. 哪个 组 织 刺 激 了 不 同类 地 的 中 胚层 发 育 ? C， 卵黄 内 层 
D. 下 且 层 
E， 孵 黄 中 有 既 层 


术语 除非 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 ， 

1. 早期 胚胎 学 家 ,例如 Ernst Haekel, 曾 用 来 描述 动物 经 历 远古 祖先 成 熟 过 程 的 发 育 阶段 。 
(三 个 词 ) 

2， 黑 蝇 中 参与 最 终 头 部 . 附 肢 { 触 角 、 腿 .起 和 平衡 棒 ); 和 外 生殖 器 发 育 的 细胞 囊 。 (两 个 词 ， 


3. 从 肾 中 出 更 的 成 熟 果 蝇 。 
4. 果 晶 卵 母 细胞 由 某 些 位 于 卵 母 细胞 前 部 的 抚育 细胞 供给 信使 RNACmRNA);。 这 些 来 自 于 
雌性 的 mRNA 称 作 什么 ? (一 个 词 十 mRNA) 


， 27 名 。 


分 子 和 细胞 和牛 物 学 





， 核 在 没有 任何 细胞 分 裂 时 增生 导 咎 的 果 蝇 结构 。( 两 个 词 } 

. 在 果 蝇 中 神经 及 形 成 期 间 内 陶 外 了 吓 层 的 定 售 。 

， 编 码 蜂 旋 - 转 第 -螺旋 结 梅 感 的 同 源 异 型 基因 部 分 。 

， 将 不 同 的 节 段 转换 为 几乎 完全 相同 的 节 段 ,这 种 帘 蛮 发 生 在 什么 基 央 篆 族 ? (一 个 词 》 

.特定 的 DNA 结合 蛋白 使 用 弯曲 -螺旋 与 DNA 结合 。 这 些 结 构 域 彼此 相互 附着 的 结 届 成 

出征 么 各 字 ”两 个 词 ) 

16. 某 些 DNA 结合 蛋白 拥有 的 包括 有 金属 苑 素 的 区 域 。( 两 个 讨 ) 

1. 在 果 蝇 胚 中 确定 另 一 个 副 节 段 的 基因 。 (两 个 问 ) 

12， 果 晤 中 构成 节 段 后 部 的 副 节 段 部 分 。 

13， 由 于 antinna pediatantp) 的 突变 在 涉 部 形成 的 附 肢 ， 

14.， 控制 头 部 和 和 屁 部 发 育 的 基因 家 族 。( 一 个 词 ) 

15，torso 在 果 蝇 中 的 结合 能 力 。( 三 个 词 } 

16. 与 torso 相关 的 酶 活性 。( 两 个 词 ) 

17， 有 跑 侧 外 细胞 基质 中 负责 诱导 果 蝇 胚 腹 背 极 性 的 信号 肽 .( 两 个 词 ) 

18. 在 哺乳 动物 中 ,由 各 胚 辟 长 出 的 细胞 发 育成 母体 子宫 内 膜 的 组 织 ， 

19， 用 来 描述 人 的 胚 在 受精 后 13 天 胚 盘 中 背 筒 细 和 鹃 层 和 腹 侧 细胞 雇 的 两 个 和 名词 。13 天 胚 盘 
中 的 腹 侧 细胞 层 。 

20， 从 第 15 天 到 第 18 天 起 源 哺 用 动物 胚 的 中 及 层 的 胚层 细胞 。 

21. 由 中 胚层 在 哺乳 动物 的 着 索 和 神经 管 两 侧 发 育成 的 成 对 结构 {提供 细胞 形成 消 椎 \ 肪 骨 和 和 
山 肉 )。 

22， 哺 乳 动物 中 ,由 羊膜 腔 在 脏 下 面 折合 形成 的 器 官 。 

23， 大 和 多数 chox 基因 表达 的 小 鸡 肢 芽 区 域 。( 两 个 词 ) 

24， 在 爪 蟾 卵 母 细胞 (未 受精 卵 ?的 卵 发 生 期 间 建立 的 根性 。( 两 个 词 ) 

25， 爪 虹 中 ,外 皮 和 膜 旋 转 时 形成 的 区 域 ,该 区 域 使 得 动物 极 细胞 质 与 植物 极 外 应 发 生 接 鲁 。 
《两 个 词 ) 

26、 不 丘 产 生 noggin( 也 可 能 是 Xwnt) 的 灰 新 月 下 面 的 细胞 中 心 。( 两 个 亡 ) 

27， 胚 孔 硝 层 中 的 细胞 群 ,负责 保 进 原 肠 肛 形 成 和 前 后 轴 在 爪 蟾 中 的 发 育 。( 两 个 启 ) 

28. 在 小 鸡 中 笋 受 精 触 发 了 卵 效 沟 在 动物 半球 称 为 肛 盘 区 域 表 面 的 形成 。 由 许多 肝 盘 快速 细 
移 分 慢 导 致 的 细胞 盘 叫 什么 名 字 ? 

29， 小 鸡 中 组 织 下 胜 层 的 胚 盘 边 缘 。 (三 个 词 ) 

30. 控制 花 发 育 的 三 个 基因 表现 为 同 源 异型 基因 ,因为 它们 控制 了 发 育 区 域 ,而 且 基 因 产 物 通 

过 与 的 结合 调节 基因 的 表达 。 


答 案 


i 


hk 























选择 题 
la ZZb Sb de Sa dc Ta Be de 10d lic 12.b 13.a 14.a 15.e 


I6.b 17.d 18.c 19.¢ 20.a 21.b 


是 非 题 


1T 2.T 3F( 成 虫 ) 48F( 抚 育 细胞 向 它 提供 mRNA) 5$.T 6.T 了 7,F( 中 胚层 和 和 内 上 胚 
层 组 织 ) 8.F( 在 腹 侧 表面 ) $T 10,T 11.T 12,T 13.F( 至 到 人 台 胞 体 囊 胚层 晚期 或 
细胞 可 胚层 的 早期 ) 14.T 15.T 16.T 17,T 18.F( 背 侧 绚 胞 是 外 胚层 , 腹 侧 细胞 是 于 
脖 层 ) 19T 20T 21.T 22.T 23.T 24.T 2325.F( 该 区 域 是 其 新 月 ) 26. F(Nieu- 
wkoop 中 心 在 忒 新 月 的 下 面 ) 27.T 28.T 2329.F( 坦 片 和 花 准 形成 发 生 , 但 鹰 藉 和 心 皮 分 
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别 被 花 状 和 莹 片 替代 ) 30. F( 是 在 副 节 段 中 发 至 的 中 胚层 组 织 结构 体 ) 
匹配 题 


1.E( 母 体 基因 ) 2.C 3.E( 末 端 基因 ) 4B SD 6A TA 8B 9C 10.Eabhdom- 
inaL-B) 11.A 12.B 1.E( 欧 突 ) 14D 15.D 16.D 


术语 


1. 个 体 发 育 重 现 系 统 发 生 2. 成 虫 盘 3 成 虫 4 母体 mRNA 5 合 胞 体 襄 肥 层 6 腹部 
7. 同 源 异 型 框 ”8. 同 源 异 型 基因 9. 亮 氨 酸 拉链 ”10. 锌 指 11. 匹配 规则 基因 12, 前 部 
13. 腿 14. 末端 基因 15. torso-like 受 体 16. luo 氨 酸 汕 本 17.tolligand ”18. 胎盘 

19. 外 胚层 /内 胚层 “20. 外 胚层 ”好 . 体 节 22. 肠 道 ”23. 远近 轴 24. 动物 -植物 25. 大 新 

月 26, Nieuwkoop 中 心 27. Spemann 组 织 者 ”28. 内 肪 层 “29. 后 缘 区 30.DNA 





免疫 系统 < 


免疫 系统 (immune systemm) 保 护 机 体 免 受 侵 人 细 世 和 病毒 等 病原 体 的 侵害 。 它 由 许多 不 
同类 型 的 细胞 和 胸 外 分 子 组 成 有 些 广汉 存在 于 身体 的 血浆 (plasma; 血液 中 的 液体 部 分 ) . 麻 
已 和 组 织 液 中 : 有 总 则 只 存在 于 诸如 胸腺 ,淋巴 结 和 脾脏 等 免疫 组 织 中 。 人 免疫 系统 的 细胞 和 
分 子 可 以 识别 并 破坏 特定 的 外 源 物质 (抗原 )。 

一 个 完全 抗原 (antigen; 也 称 免 疫 原 ,immungen) 就 起 尾 们 一 种 可 以 引发 金 首 反 应 [例如 ， 
引起 产生 称 为 抗体 (antibody) 或 免疫 球 蛋 白 (immunoglobulin}) 的 蛋白 质 分 子 ] 的 物质 。 状 椎 
动物 中 的 免疫 反应 (immune response) 可 以 定义 为 淋巴 细胞 对 外 源 物质 的 特点 和 记忆 司 出 反 
应 的 一 种 效 得 性 的 .可 转移 的 能 力 。 淋 巴 细胞 (ymphocyt} 是 一 类 白细胞 (leukocyte) ,可 以 首 
过 细胞 表面 自我 合成 的 受 体 识别 特定 的 抗 巡 。 其 他 类 型 的 细胞 在 免 商 反 应 中 通常 起 雏 助 淋 己 
细胞 的 作用 。 

进 憾 的 是 ,并 不 是 所 有 的 免疫 反应 都 是 有 益 的 。 人 免疫 系统 通常 是 只 对 外 源 物 质 司 出 反应， 
但 偶尔 机 体 也 会 发 动 针对 自身 细胞 或 分 子 的 免疫 反应 ,从 而 导致 自发 免疫 疾病 (autoimmune 
disease) ,; 超 敏感 (hypersensitivity) 或 过 敏 (allergic) 反 应 就 是 常见 的 一 种 针对 环境 中 一 些 特殊 
物质 ,诸如 花粉 .有 毒 长 春 茧 . 某 种 化 学 物质 ,化妆品 .染料 和 食品 等 的 不 舒服 的 免疫 反应 。 但 
某 些 称 为 过 敏 性 反应 (anapbhylacetic reaction) 的 严重 超人 敏感 反应 是 有 可 能 致死 的 ， 

免疫 学 是 研究 抗原 .抗体 和 多 纳 胸 动物 免疫 系统 细胞 的 科学 。 它 的 分 支 涉 及 到 相当 广泛 
的 领域 。 历 史上 免疫 学 景 初 的 研究 是 试图 摘 清 免疫 的 机 制 。 免 疫 (intnunity7 是 与 免疫 原 接 
秀 后 发 生 的 一 种 生理 现象 ,有 助 于 机 体 与 包含 有 免疫 原 的 病原 体 抗争 。 血 清 学 (serology) 是 
研究 体内 血 兹 和 血清 (去 除 凝集 成 分 的 血浆 ,serum) 中 可 产生 免疫 物质 的 科学 。( 本 书 中 血清 
学 不 作为 独立 的 学 科 进 行 讨论 ,) 免 疫 化 学 (immunochemistry) 则 集中 研究 抗原 ,抗体 ,细胞 受 
体 . 细 风 因子 等 的 化 学 结构 和 彼此 间 的 相互 作用 。 免 疫 生 物 学 (immnunobioiogy)? 包 括 免疫 的 
细胞 学 基础 (免疫 细胞 学 immunocytology) .移植 反应 .免疫 耐 受 、 自 发 免疫 性 疾病 .肿瘤 的 免 
疫 学 特征 以 及 免疫 遗传 学 (itmmmunogenetics, 在 河 巴 细胞 群体 中 负责 抗原 受 体 多 样 性 以 及 产生 
细胞 表面 个 体 识别 惟一 特征 的 遗传 学 机 制 ;。 本 章 将 按 顺序 分 成 以 下 5 个 部 分 :免疫 .免疫 细 
胞 学 .免疫 生物 学 (除去 免疫 细胞 学 和 免疫 遗传 学 的 部 分 ) .免疫 化 学 和 免疫 中 传 学 。 


免疫 
13. 1 娜 些 分 子 最 适 于 成 为 免疫 原 ? 


大 型 的 ,复杂 的 外 源 生物 大分 子 , 诸 如 和 蛋白质, 糖 和 蛋白、 脂 蛋 白 和 糖 类 最 庆 于 成 为 免疫 原 。 
一 个 细菌 细胞 在 其 表 而 有 许多 不 同 的 抗原 分 子 。 甚 至 一 个 单个 的 外 源 蛋 口 质 分 子 也 有 大 量 的 
抗原 位 点 , 称 为 决定 簇 (determinantr) ,抗原 表 位 (epitope) 或 特异 性 (specificiiy) ,每 个 位 点 都 能 
刺激 产生 特定 的 抗体 反应 。 


13. 2 ”有 两 种 主要 的 免疫 反应 :细胞 免疫 和 体液 免疫 。 细 胞 免疫 有 上 娜 些 特点 
细胞 介 导 的 免疫 (celi-mediated imrmunity，CMI) 或 细胞 免疫 feelluar immunity) 主 要 负责 
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对 抗 异 体 组 织 (移植 体 ) 和 寄生 物 (例如 霉菌 ,原生 动物 ) ;细菌 感染 和 病毒 感染 的 细胞 以 太 异 弟 
或 肿 奖 细胞 。 特 定 的 CMI 在 实验 中 可 以 由 在 遗传 工 完全 相似 的 一 个 个 体 通 过 -- 系 列 称 为 卫 
细胞 CT cell 或 了 1ymphocyt) 的 淋巴 细胞 在 没 有 抗体 协助 的 情况 下 转移 至 另 一 个 体 ( 例 如 在 高 
度 近 交 的 大 眼 或 人 类 完 件 相同 的 双胞胎 间 )。 


13.3 ”体液 免疫 有 人 娜 些 特点 ? 


免疫 反应 中 的 体液 (humoral) 由 可 溶性 抗体 和 其 他 蛋白 质 组 成 。 这 些 贷 门 质 主要 负责 防 
范 胞 外 的 细菌 .毒素 以 及 病毒 感染 的 细胞 外 相 ， 抗体 可 以 在 产生 抗体 的 细胞 不 存在 的 条 件 下 
发 挥 作 用 。 了 淋巴 细胞 -8B lymphocyt, 世 称 B 细胞 (Beell)] 及 其 成 熟 体 桨 细胞 (plasrna cell) 
产生 抗体 ,但 抗体 本 身 如 果 被 转移 至 另 一 个 体 中 是 不 能 产 牛 由 逆 胞 .好 工 细胞, 承担 的 各 种 保 
护 作 用 的 .如 杀 死 病毒 感染 的 细胞 )。 基 于 这 些 转化 实验 .尽管 它们 的 产物 (抗体 ?对 于 细胞 
产生 CMI( 例 如 ,特定 细胞 通过 称 为 NK 细胞 的 淋巴 细胞 杀 死 外 被 抗体 的 细胞 ) 的 其 些 活 忻 是 
至 关 重 要 的 ,但 B 细胞 和 浆 细 胞 没有 包括 在 CMI 和 免疫 反应 的 体液 部 分 中 。 大 多 数 免疫 反应 
是 涉及 免疫 系统 中 细胞 介 导 和 体液 免疫 隔 方 面 的 。 
13.4 抗 赢 特异 性 细胞 和 抗原 非特 异性 细胞 都 参与 了 CMI。 那 么 各 自 都 包含 有 

哪些 种 类 的 细胞 呢 ? 

在 CMI 中 涉及 到 识别 特定 抗 源 的 细胞 称 为 工 淋 巴 细 胞 (T 绸 胞 )。 有 的 了 细胞 可 以 直接 
攻击 并 杀 死 病毒 感染 的 细胞 和 肿瘤 细胞 ;有 的 则 协助 B 细胞 和 其 他 工 细胞 产生 活性 并 /或 增 
殖 











其 他 种 类 的 白细胞 (包括 巨星 细胞 ,中 性 粒 细胞 ,自然 杀伤 细胞 和 嗜 酸 性 粒 细胞 ) 都 是 抗 永 
非特 异性 的 。 其 中 有 … 些 称 为 抗原 旺 递 细胞 (antigen-prescnting cell, APC) 通常 是 忆 蜂 细 移 ， 
这 些 细 胞 可 以 攻击 并 消化 各 种 各 样 的 外 源 细胞 和 大 分 子 物 质 ;并 将 这 一 过 程 的 残余 装饰 在 自 
己 航 细胞 表面 ,以 此 作为 标记 刺激 工 细胞 和 也 细胞 。 


13.5 B 细 胞 、 浆 细胞 和 它们 的 抗体 之 间 是 一 种 乓 样 的 关系 ? 


抗体 是 由 初始 淋巴 细胞 (暴露 于 抗原 之 前 ) 合 成 并 作为 抗 灌 受 体 出 现在 细胞 外 膜 表 曾 。 
在 和 同 源 抗原 接触 之 后 ,- -个 了 淋巴 细胞 将 被 刺激 最 终 分 化 成 为 一 个 浆 细 胞 , 浆 细胞 能 分 刻 
抗体 分 子 进入 血液 或 组 织 液 。 但 是 ,大 多 数 情况 下 ,B 细胞 必须 通过 APC 以 适当 的 方式 将 抗 
原 呈 递 给 它们 ,还 必须 有 一 种 或 多 种 来 自 辅 助人 细胞 的 化 学 信号 的 刺激 ,才能 使 得 B 细胞 分 
化 成 为 桨 细胞 。 


13. 6 ”抗原 和 抗体 是 怎样 结合 的 9? 这 种 结合 将 产生 怎样 的 后果 ? 


抗体 是 由 也 淋巴 细胞 和 浆 细 胞 产生 的 多 链 蛋 白质 分 子 ， 每 个 抗体 特异 地 与 其 同 沽 抗原 
通过 非 共 价 键 铀 此 - 锁 的 形式 结合 ,类似 于 了 酶 和 底 物 的 相互 作用 方式 。 这 种 抗体 与 抗原 的 结合 
并 不 能 直接 的 减少 抗原 。 抗 原 的 破坏 通常 是 通过 抗体 强化 吞 跟 作 用 ( 一 种 细胞 现象 或 抗体 强 
化 细胞 溶解 (通过 补体 系统 可 溶解 分 子 的 活性 ) 来 完成 的 。 


13.7 ”什么 是 细胞 因子 以 及 在 免疫 反应 中 它们 起 到 什么 样 的 作用 ? 


幼 胞 因子 Ceytokine) 是 由 各 种 类型 细胞 (包括 血管 内 皮 细 胞 ,淋巴 细胞 和 单 核 细 胞 ) 产生 
和 分 说 的 以 低 分 子 质量 为 主 的 蛋白 质 ( 结 构 上 与 抗体 不 相关 )。 细 胞 因子 调节 免疫 反应 的 强度 
和 持续 时 间 , 但 它们 的 作用 被 限制 在 它们 产生 的 区 域 附近 .如果 细胞 因子 是 由 淋巴 细胞 或 单 
核 风 胞 "下 障 细胞 产生 的 ,那么 它们 分 别称 为 淋巴 因子 Clymphekine) 或 单 核 因 子 (moneFine) 。 
注意 ,和 抗体 相 比 , 大 多 数 细胞 因子 并 不 直接 攻击 抗原 引发 免疫 反应 ,但 严重 影响 俩 疫 系 统 其 
他 细胞 的 活性 (例如 作为 有 丝 分 虱 或 分 化 的 刺激 因子 )。 











* 282 。 


分 子 和 细胞 生物 学 











#5 例 13.1 


所 激 特定 种 类 血细胞 增殖 的 细胞 因子 称 为 集落 刺激 因子 (CSF)。 由 肝 细 胞 产生 的 促 红 细 
胞 生成 素 刺 激 红 细胞 在 骨 乒 中 的 形成 。 巨 噬 细 胞 和 成 纤维 细胞 分 沾 粒 细胞 集落 刺激 因子 (G- 
CSF) 和 巨 噬 细 胞 集落 刺激 因子 (M CSF) ;由 抗原 至 递 细胞 产生 的 白细胞 介 素 - 1(11-1) 活 化 了 
一 美称 为 辅助 工 细 胞 的 工 细 胞 ， 某 些 辅助 工 细 胞 合成 白细胞 介 素 -2(IL-2)， 砂 激 所 有 活性 工 
细胞 增 殖 ,YY 干 扰 素 (一 种 二 聚 体 ) 也 是 辅助 丁 细胞 产生 的 并 能 活化 E 噬 细胞 。 


13.8 ”抗体 有 助 于 防 病 的 机 制 是 怎样 的 ? 


大 部 分 被 抗体 结合 的 外 源 细 胞 和 物质 通过 多 种 途径 被 破坏 掉 。， 例 如 ,一 个 外 被 抗体 的 细 
菌 通常 被 血液 .淋巴 细胞 内 液 . 肝 . 脾 和 淋巴 结 中 国定 的 或 游 直 的 重 噬 细胞 所 甜 人 。 抗 体 与 抗 
原 结合 有 助 于 减少 抗原 粒 与 吞 赚 细 胞 之 加 的 基于 推 斥 ,从 而 加 强 吞 唾 作用。 任何 可 以 加 强 香 
叭 作用 的 物质 定义 为 调理 素 (opsonin) 。 

抗体 可 以 凝集 (agglutinate) 诸 如 细菌 细胞 的 甘 粒 性 抗原 ,延缓 它们 在 机 栖 中 的 扩散 , 道 这 
使 许多 细菌 锌 知人 入 乍 眶 小 泡 使 得 吞噬 作用 更 为 有 效 。 

抗体 同 细 菌 毒素 的 结合 将 阻碍 毒素 同 细胞 受 体 的 接 角 , 从 击 中 和 neutralize} 它 的 毒害 作 
用 。 细 胞 外 病毒 也 通过 抗体 以 类 似 的 方式 被 中 和 。 但 抗体 通常 不 能 由 细胞 问 液 进入 活体 细胞 
内 。 一旦 病毒 或 毒素 已 经 进入 细胞 ,抗体 就 不 能 通过 胞 膜 去 中 和 它们 了 。 

荣 些 可 以 激活 胞 浆 和 蛋白 的 抗体 统称 为 补体 (complement)。 补 体 活 化 涉及 一 连 串 蛋白 质 
间 的 相互 作用 ,从 而 导致 靶 细 胞 质 腊 上 小 孔 或 小 洞 的 形成 ,最 终 使 质 膜 溶解 或 裂解 (ysis)。 称 
为 巨 蜂 细胞 的 大 吞咽 细胞 在 其 外 表面 有 一 类 针对 抗体 (IgG) 和 补体 系统 中 茶 些 成 分 的 受 体 。 
外 被 有 这 类 抗体 或 补体 困 子 的 抗原 就 比 那些 没有 此 类 分 子 的 抗原 更 有 效 的 被 奉 噬 。 因 冰 , 补 
体 表 现 出 了 调理 素 的 活性 。 

总 之 ;抗体 不 能 直接 破坏 抗原 ,但 可 以 通过 巨星 细胞 和 补体 在 诸如 调理 ,凝集 ,毒素 或 病毒 
的 中 和 以 及 细胞 列 解 等 过 程 中 实现 这 种 功能 。 


13.9 ”免疫 是 如 何 建立 和 保持 的 % 


免疫 接种 (immunization? 是 活化 免疫 系统 的 过 程 。 其 在 生理 状态 下 的 结果 称 为 免疫 ,也 
就 是 说 更 充分 的 准备 帮助 机 体 抵御 特定 病原 体 或 其 他 外 源 入 侵 者 (例如 不 匹配 的 血液 或 组 
织 )。 人 免疫 系统 对 广 谱 抗 原 徐 出 反应 的 能 力 可 以 遗传 (并 且 个 体 之 间 可 能 有 差异 ) ,但 免疫 反应 
本 身 只 有 在 具备 了 针对 某 种 抗原 做 出 反应 的 遗传 基础 并 和 这 种 抗原 发 生 接 触 之 后 才能 产生 。 
换 而 言 之 ,这 是 一 种 获得 性 的 反应 。 

当 抗 原 以 适当 的 方式 呈 弟 给 了 B 细胞 ,同时 台 细 胞 也 从 辅助 细胞 那儿 收 到 了 化 学 信 
号 ,那么 吝 细 胞 就 开始 增殖 ,形成 纯 系 细胞 并 以 相同 抗体 作为 细胞 受 体 以 识别 相 河 的 抗原 。 
纯 系 细胞 中 的 一 部 分 分 化 成 为 抗体 分 小 型 奖 细 胞 。 这 些 细胞 通常 在 大 量 分 泌 抗 体 几 周 后 就 殖 
亡 了 ， 而 这 些 由 浆 细胞 分 涪 的 抗体 将 在 几 周 或 几 个 月 中 逐渐 被 蛋白 酶 降解 。 纯 系 细胞 中 的 其 
他 细胞 部 分 分 化 (通过 其 免疫 球 蛋 白 楚 因 重 排 ) 成 为 非 分 关 型 .长 寿 的 记忆 细胞 (memory 
cells) ,以 备 下 次 针对 同一 抗原 做 出 更 迅速 ,更 广泛 的 应 管 ,这 就 是 记忆 或 再 次 应 答 , 也 被 认为 
是 “强化 反应 "或 “回忆 应 管 "(anamnestic, 字 面 意思 就 是 “不 会 被 遗忘 的 ”)。 


13. 10 ”免疫 可 以 自动 地 或 被 动 地 ,自发 地 或 人 为 地 获得 。 什 么 是 主动 免疫 9 它 
是 怎样 获得 的 ? 
淋巴 细胞 通过 抗原 的 刺激 变 成 敏 化 的 或 接触 过 抗原 的 主动 状态 ,并 且 通 过 抗体 的 分 泌 
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和 (或 ) 淋 巴 因子 产生 应 答 。 一 个 个 体 通过 这 种 方式 (通过 自然 接触 病菌 或 人 为 接种 ) 被 敏 化 ,也 
就 是 说 获得 了 主动 免疫 (aetive immunity)。 疲 苗 (vaccine) 包 含有 死 的 或 诚 毒 ( 弱 化 ) 的 微生物 
或 是 微生物 的 抗 诛 组 分 ,刺激 免疫 但 不 会 致 病 。 某 些 情 况 下 , 主动 免疫 是 长 期 有 效 的 ,一 次 接 
种 终生 受益 (例如 背 髓 基质 类 病毒 疫苗 ); 丰 有 些 情 况 ,例如 , 破 伤 风 ,为 保持 有 效 的 防卫 归 定 期 
(通常 大 约 每 5 年 一 次 ) 加 强 接种 。 


13, 11 什么 是 被 动 免疫 ? 被 动 免 疫 是 如 何 获 得 的 ? 


敏 化 个 体 的 血清 中 含有 抗体 ,将 这 种 血清 转移 到 同 种 或 不 同 种 的 另 一 个 体内 ,那么 这 一 个 
体 就 获得 了 被 动 免疫 (passive immunity)。 这 种 免疫 形式 既 可 以 通过 注射 来 自 于 妇 一 生物 体 
的 抗体 获得 ; 基 些 抗体 也 可 以 通过 自然 传代 由 母体 经 胎盘 传递 给 她 的 该 子 。 在 人 类 及 其 他 哺 
乳 动 物 中 , 某 些 抗 体 是 可 以 经 母体 的 乳 害 通过 哺乳 传递 的 。 被 动 获得 的 抗体 通常 数 周 或 数 月 
后 就 被 降解 ,使 个 体 亡 露 在 重新 被 变动 免疫 所 要 防止 的 病原 体感 染 的 管 险 中 ， 


13. 12 ”为 什么 个 体 之 间 对 同一 抗原 产生 的 免疫 反应 各 不 相同 ,而且 对 于 同一 个 
体 不 同时 期 的 反应 也 个 尽 相同 ? 


免疫 反应 由 于 其 通常 直接 对 抗 刺激 该 反应 的 外 源 抗原 ,因而 是 高 度 特异 的 。 但 对 生物 体 
保护 的 程度 是 大 不 相同 的 。 出 于 某 种 尚 不 明了 的 原因 ,一 些 疫苗 (或 是 自然 界 中 的 免疫 原 ) 产 
生 的 免疫 反应 是 终生 受益 的 (例如 , 冰 往 灰质 炎 疫 苗 接 种 ) ;而 另 一 些 接种 (例如 针对 流感 病毒 
的 接种 ) 则 只 能 提供 1 年 在 右 的 保护 。 这 种 防护 上 的 差别 某 些 程度 上 是 由 于 在 最 初 与 抗原 接 
触 时 产生 的 某 些 记 忆 细 胞 相对 较 短 的 寿命 所 致 。 但 是 ,如 果 抗 原 被 以 有 规律 的 间隔 (例如 每 
年 ) 反 复 接触 ,那么 每 次 都 “推动 "免疫 反应 到 一 个 更 高 的 防护 水 平 [ 表 次 免疫 反应 (secondary 
immune response)]。 如 果 每 回 再 次 免疫 反应 都 是 有 效 的 ,那么 被 免疫 个 体 将 保持 健康 甚至 都 
不 会 意识 到 曾 与 潜在 危险 的 微生物 接触 过 ( 亚 临 床 感 染 是 一 种 表面 上 没有 疾病 症状 的 状态 )， 
相反 ,如 果 抗 原 许 多 年 都 没有 被 接触 过 ,机 体 一 旦 接触 而 产生 有 效 免疫 反应 的 能 力 会 随时 间 而 
削弱 。 这 也 许 是 因为 相对 短 寿 的 记忆 细胞 的 死亡 。 

由 于 大 剂量 的 细菌 毒素 或 病毒 仍 胜 过 了 免疫 防卫 ,所 以 即使 是 针对 特定 抗原 有 很 好 的 免 
疫 状 态 也 不 足以 起 到 保护 作用 。 在 接种 中 抗原 的 剂量 可 以 被 精确 的 控制 ,但 在 自然 感染 中 则 
会 在 很 广 的 范围 内 变化 。 

身体 的 免疫 系统 在 出 生 时 并 没有 完全 成 熟 。 它 们 尚 不 能 对 各 种 成 年 人 可 以 产生 应 答 的 免 
疫 原 产生 反应 。 因 此 ,婴儿 在 其 生命 的 头 几 个 月 中 通常 依赖 于 从 母体 中 获得 的 抗体 。 我 们 生 
命中 的 晚 些 时 候 , 免 疫 系统 倾向 于 弱化 。 这 一 事实 至 少 可 以 部 分 解释 为 什么 我 们 一 生 中 开始 
和 结尾 的 时 期 比 其 他 时 段 更 容易 得 肿 六 。 

心理 压力 会 对 我 们 的 免疫 系统 产生 有 害 的 影响 。 皮 质 类 固 醇 是 有 效 的 抗 炎 剂 ,经 常 在 医 
学 上 用 作 通 过 抑制 免疫 反应 来 延长 移植 组 织 的 存活 。 皮 质 类 固 醇 在 压力 条 件 下 会 过 量 产 生 ， 
导致 明显 的 淋巴 细胞 循环 衰竭 。 

有 些 病毒 ,诸如 引发 流感 的 病毒 或 AIDS 的 病毒 ,似乎 能 够 轻而易举 地 改变 它们 表面 的 分 
子 (标记 }, 使 得 (抗体 和 /或 丁 细胞} 针对 这 些 致 病 抗原 产生 的 反应 不 能 长 期 有 效 。 这 些 原因 
以 及 其 他 一 些 原因 的 存在 使 得 由 免疫 系统 提供 的 (针对 同 种 抗原 或 不 同 抗原 ) 各 种 防护 在 某 一 
种 族 的 不 同 个 体 或 同一 个 体 一 生 中 的 不 同时 期 都 是 各 不 相同 的 。 


免疫 细胞 学 
13. 13 ”主要 的 血细胞 有 哪儿 种 ?它们 各 自 有 怎样 的 功能 ? 


红细胞 由 肺 部 携带 氧气 到 各 个 组 织 中 。 白 细胞 防范 病原 体 对 机 体 的 侵害 。 有 5 种 主要 
类 型 的 白细胞 ;淋巴 细胞 , 单 核 细胞 、 中 性 粒 细胞 , 噶 碱 性 粒 细胞 和 嗜 酸性 粒 细 胞 。 淋 巴 细 胞 和 
单 核 细胞 有 球形 细胞 核 并 且 胞 质 中 缺乏 明显 的 粒 性 结构 。 因此 ,它们 被 划分 为 单 核 白 细胞 或 
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无 笑 粒 细胞 。 中 性 粒 细胞 和 性 酸 件 粒 细 胞 部 有 一 个 多 叶 细 胸 核 以 及 各 种 胞 质 颗粒 ,有 的 可 以 
被 染 成 红色 ( 嗜 酸性 粒 细胞 ) .紫色 ( 嗜 碱 性 粒 细 胞 ;或 是 由 于 颗粒 很 小 而 不 易 在 光学 显微镜 下 
观察 到 (中 人 性 粒 细 胞 )。 因 此 ,它们 被 划分 为 多 形 核 白细胞 或 颗粒 细胞 。 

日 淋巴 细胞 产生 可 以 识别 特异 性 抗原 的 蔽 体 ; 也 和 工 风 胞 都 产生 可 以 在 B.T 之 短 或 是 对 
其 他 白细胞 产 千 影响 的 淋巴 因子 。 血液 单 核 细 胞 (以 及 其 相应 的 称 为 户 噬 细胞 的 分 化 形式 ) 非 
特异 地 知晓 外 源 颗粒 , 对 于 讲 巴 细胞 来 说 起 到 了 抗原 呈 递 细胞 的 人 用。 中 性 粒 细 胞 是 最 主要 
的 杏 哈 粒 性 白细胞 ,但 大 不 是 抗原 呈 弟 细胞 也 不 能 起 到 刺激 淋巴 细胞 的 作用 。 嗜 碱 性 粒 细胞 
《将 其 相应 称 为 肥大 细胞 的 分 化 形式 ) 参 与 了 化 敏 反应 。 嗜 酸性 粒 细 胞 的 作用 还 不 清楚 ,但 它 
们 在 针对 寄生 物 , 如 蠕虫 的 免疫 中 发 挥 了 作用 。 嗜 酸性 粒 细胞 的 吞噬 性 比较 弱 , 嗜 碱 性 粒 细 胞 
没有 吞噬 性 。 


13, 14 具有 主要 功能 的 两 类 淋巴 细胞 :B 淋巴 细胞 (B 细胞 ) 和 TT 淋巴 细胞 人 T 细 
胞 ) 在 光学 显微镜 下 不 能 从 形态 学 上 加 以 区 分 。 那 么 这 些 细 胞 又 为 什么 
被 称 为 B 或 T 呢 ?9 
所 有 的 血细胞 包括 淋巴 细胞 最 初 都 是 来 源 于 骨 医 中 的 多 能 干细胞 (这 个 形容 词 “ 多 能 的 ” 
是 用 于 形容 那些 有 多 种 可 能 发 展 方向 的 用 性 组 织 ?。 哺 乳 动物 的 B 细胞 不 仅 来 自 于 上 骨 揣 也 是 
在 那儿 成 熟 的 。 在 鸟 类 中 ,最 初 B 细胞 成 熟 的 淋巴 需 官 是 法 氏 徊 ,位 于 后 肠 (hind gul) 和 泄 殖 
腔 的 连接 处 。 俞 名 为 BB 是 代表 法 氏 春 和 骨髓 (bone marrow) 。 
男 一 类 具有 主要 功能 的 细胞 是 下 细胞。T 细胞 也 是 源 于 上 骨 骨 中 的 干细胞 ,但 是 成 熟 和 学 
习 识 别 异己 的 过 程 是 在 胸腺 Cthymus gland) 中 完成 的 (因而 命名 为 *T”)。 


13.15 B 细胞 和 T 细胞 是 怎样 识别 抗原 的 ? 


当 B 细 胞 从 哺乳 动物 的 肯 笑 成 乌 类 的 法 氏 赛 中 释放 出 来 是 初始 型 或 处 女 型 细胞 ,还 不 能 
识 划 抗原, 但 可 以 产生 琉 体 并 把 它们 连 到 各 自 胞 膜 的 外 表面 。 一 个 号 细胞 的 所 有 抗体 都 有 共 
同 的 特异 性 ( 专 一 特异 性 ); 例 如 ,它们 只 和 一 类 抗原 决定 艇 发 生 必用。 众多 不 同 的 吾 细 胞 识 
别 不 同 的 抗原 。 

T 细胞 所 拥有 的 申 日 质 分 子 可 以 在 其 质 膜 表面 形成 细胞 爱 体 (T-cell receptor，TCR) 
以 识别 特定 的 抗 床 。 在 一 个 确定 的 工 细 胞 上 所 有 的 TCR 都 一 样 .但 同一 个 体 中 不 同 个 细胞 
上 的 TCR 却 各 不 相同 。T 细胞 不 能 产生 抗体 ,但 TCR 也 与 抗体 多 少 有 所 关联 ,因而 也 被 划 
分 为 免疫 球 和 蛋白 超级 家 族 中 的 一 部 分 。 一旦 工 细胞 被 接触 的 抗原 激活 ,就 会 合成 并 分 泌 称 为 
淋巴 因子 (例如 白介素 ) 的 蛋白 质 生长 因子 ,从 而 影响 其 他 了 细胞 ,BB 细胞 和 抗原 呈 递 细胞 的 
活性 。 


13.16 在 参与 免疫 反应 前 至 少 有 三 亚 类 T 细胞 在 胸腺 中 发 育 。 它 们 名 自 有 哪些 
主要 功能 ? | 


由 辅助 工 绝 胞 (helper Tccll, Th) 朱 成 的 多 种 淋巴 因子 是 忆 细 胞 .抗原 呈 弟 细胞 种 各 类 工 
细胞 的 刺激 因子 ;而 抑制 型 工 细胞 Csuppressor T cell,，Ts) 对 上 述 各 类 细胞 产生 搜 制 。 因 此 辅 
助 和 抑制 型 下 细胞 被 认为 是 调节 细胞 (regulatory celly。T 工 细胞 的 第 王 亚 类 识别 病毒 感染 宿 
主 细胞 上 的 外 小 抗原 ,肿瘤 细胞 和 外 源 移植 细胞 或 组 织 , 并 通过 产生 和 分 洲 称 为 穿孔 素 (per- 
forin) 的 蛋白 质 在 细胞 腊 上 形成 和 孔道 ,类 似 于 补体 各 白 的 作用 ,从 而 破坏 它们 。 种 类 细胞 称 为 
细胞 毒性 T 细胞 (ceytotoxic T cell，Te) ,细胞 毒性 本 淋巴 细胞 (cytotoxic T lympholyt, CTL) 
或 杀伤 件 了 T 细胞 (killer 下 cell)。B 细胞 和 工 细 胞 是 免疫 系统 的 专 一 效应 细胞 (effector cell) ， 
可 以 通过 它们 表面 的 抗体 附着 抗原 。Th 和 Te 细胞 虽然 有 由 同一 基 内 位 编 码 的 抗原 受 体 ,人 
不 能 识别 抗原 呈 弟 细胞 上 辣 种 的 主要 组 织 相 容 性 分 子 ( 见 13. 17) ,并 表现 出 了 不 同 的 功能 。 
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13.17 什么 是 主要 组 织 相 容 性 复合 体 ? 它 在 抗原 呈 递 细胞 的 功能 中 是 怎样 起 作 
用 的 ? 


主要 组 织 相 容 性 复合 体 (major histocompatibility complex, MHCO) 是 一 染色 体 片 段 ,包含 
有 其 化 白质 产物 昆 主要 化 学 信号 的 和 多 个 基因 ,而 这 些 化 学 信和 号 使 得 免疫 系统 的 细胞 可 雇 彼 此 
识别 并 能 识别 "自己 与“ 非 己 ”"。 一 旦 到 被 外 理 的 抗原 被 复合 上 了 MHC 分 子 , 它 们 就 可 以 以 
正确 的 方式 在 APC 或 也 细胞 表面 呈现 ,从 而 刺激 辅助 工 细 胞 释放 淋巴 因子 (例如 辅助 工 细胞 
信号) ,进一步 刺激 其 他 淋巴 细胞 (包括 工 和 B 绸 胞 活化 和 增殖 。 这 一 辅助 信号 对 于 B 细胞 
针对 大 和 多数 抗 原 而 产生 抗体 的 反应 以 及 长 寿 记 忆 细 胞 的 产生 都 是 首要 的 衣 提 。 

抗原 反 递 细胞 (APC) 包 括 血 滚 单 核 细胞 和 组 织 中 效应 的 形式 ( 巨 噬 细 胞 ) .淋巴 组 织 中 的 
树 窦 细胞 .胸腺 上 皮 细 胞 和 皮肤 中 的 朗 格 汉 斯 细胞 。 这些 APC 非特 异性 地 内 香 抗 原 , 并 将 其 
部 分 分 解 ,然后 将 这 一 待 处 理 抗原 和 MHC 的 自我 识别 糖 蛋 白 分 子 一 同 展示 在 APC 表面 。 实 
验 中 通过 外 源 APC( 带 有 不 间 于 本 身受 体 的 MHC 分 子 ) 呈 递 给 卫 组 胞 或 BB 细胞 的 抗原 不 能 
市 激 产 生 免 疫 应 答 。 因 此 ,每 一 个 体 在 识别 抗原 时 是 有 MHC 限制 性 的 (MHGC restricted) 和 只 有 
在 和 和 白 我 MHC 分 子 匹 配 时 才能 识 草 。 

B 细胞 可 以 通过 它们 细胞 表面 上 的 膜 结合 抗体 特异 性 地 与 其 相应 抗原 结合 。 经 内 化 和 抗 
原 处 理 之 后,B 细胞 将 这 些 竺 处 理 产 物 与 MHC 的 全 白质 分 子 一 同 展 示 在 自身 细胞 表面 ,刺激 
辅助 了 细胞 释放 淋巴 因子 (辅助 细胞 信号 )。 对 于 B 细胞 的 活化 ,B 细胞 和 辅助 工 细 胞 必须 
识别 待 处 理 抗原 上 同一 分 子 的 不 同 表 位 , 即 称 为 联合 识别 (associative recognition) 的 现象 。 
也 细胞 由 于 其 易于 接触 抗原 分 子 的 表面 以 及 其 自然 的 疏水 性 ,因而 了 细胞 颂 癌 于 识别 小 的 
抗原 决定 簇 。 开 绝 胞 则 人 愤 向 于 识别 抗原 被 订 示 后 的 载体 分 子 带 有 的 中 性 朴 水 性 残 基 。 医 化 
也 细胞 要 有 充足 剂量 的 辅助 工 细胞 信号 ,这 些 信号 还 要 求 细胞 与 B 细 胞 之 间 要 紧密 接触 才 
行 。 

13.18 每 个 B 细胞 或 浆 细 胞 系 都 产生 一 种 特异 性 的 抗体 ,但 在 培养 过 程 中 都 活 
不 长 。 在 实验 中 怎样 才能 使 专 一 特异 性 抗体 可 能 无 限制 地 产生 呢 ? 


骨骸 瘤 Cmyeloma) 是 ~ 种 肿瘤 ,由 一 系列 汉 限 增殖 的 B 细胞 组 成 。 这 些 细胞 在 培养 中 无 
限 增 葡 。 但 是 ,有 些 骨 髓 瘤 细 胞 自身 不 能 产生 抗体 。 在 小 记 体 内 B 细胞 经 一 特定 抗原 免疫 活 
北 后 ,将 脾 肚 切除 。 把 腺 细胞 与 骨髓 瘙 突 塞 细胞 系 融 合 ,形成 称 之 为 杂种 灿 (hybridoma} 的 ,可 
无 限 增 殖 杂种 。 其 中 有 上 世 就 可 以 分 湾 我 们 感 兴趣 的 单 克隆 抗体 (monoclonal antibody) 。 在 簿 
选 杂 种 细胞 的 选择 培养 基 中 含有 一 种 抑制 剂 (氨基 凤 叭 ) , 它 可 以 阻止 核 苷 酸 合成 的 正常 途径 ， 
因而 迫使 B 细 隐 通过 替代 (补救 ?方式 侣 成 核 苷 酸 。 这 种 被 选择 的 突变 骨 蒜 瘤 绍 胞 系 本 身 缺 
乏 这 种 利用 替代 途径 的 能 力 , 只 有 在 和 旦 细胞 形成 杂种 细胞 后 才 可 以 。 所 以 ,在 选择 培养 基 
上 只 允许 杂种 细胞 长 期 生长 。 每 一 个 杂种 桨 细胞 系 都 要 测定 其 产生 目的 抗体 的 能 力 。 其 中 可 
以 产生 目的 抗 体 的 细 腹 系 就 可 以 在 普通 生长 培养 基 上 进行 无 限制 的 传代 。 
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13. 19 了 细胞 和 8B 细胞 是 如 何 识别 "自我 " 与" 非 己 ”, 从 而 避免 下 击 宿主 生物 自 
己 的 其 他 细胞 ? 


了 细胞 和 B 细胞 的 发 育 由 一 个 特殊 的 遗传 系统 控制 ,使 得 上 百 万 不 同 种 类 的 抗原 受 体 被 
合成 出 来 (B 细 胞 下 的 抗体 ;下 细胞 上 的 下 细胞 抗体 ,这 些 受 体 中 有 些 可 以 识别 自身 抗原 。 
有 的 理论 认为 ,在 是 胎 发 育 的 时 异 , 初 始 工 和 BB 绚 胞 在 主要 淋 纠 器官 中 (骨髓 胸腺 ) 与 高 浓度 
的 自身 抗原 相 接 触 ,导致 自我 反应 细胞 系 死亡 [其 结果 是 克隆 缺失 (clonal deletion) ] 或 变 成 锡 
疯 无 应 答 [其 结 丘 是 克隆 范 反 应 性 (clonal anergy)], 只 剩 下 没有 自身 抗原 受 体 的 淋巴 细胞 。 
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困 此 ,宿主 获得 了 自身 抗原 的 自然 免疫 耐 受 (natural immunologieai tolerance)。 另 一 理论 提 
出 针对 自身 抗原 的 免疫 或 是 耐 受 也 可 以 在 淋巴 细胞 成 熟 过 程 中 被 诱导 产生 。 当 召 细 胞 或 工 
细胞 与 抗原 结合 前 和 日 也 从 Th 细胞 或 APC 处 收 到 了 信号 ,那么 免疫 就 会 被 诱导 。 但 如 果 抗 原 
在 没有 Th 细胞 信和 号 的 情况 下 被 识别 ,自我 耐 受 就 被 诱导 (例如 通过 克隆 缺失 )， 
胸腺 中 被 认为 有 2 种 工 细胞 受 体 的 选择 。 缺 少林 以 识 着 自身 MHC 分 子 表面 受 体 的 胸腺 
细胞 将 执行 程序 性 细胞 死亡 [ 凋 亡 (apoptesis)]。 结 合 有 自我 MHC 分 子 的 痢 腺 细胞 或 是 和 自 
我 MHC 分 子 形成 自主 抗原 复合 物 的 胸腺 细胞 将 被 淘汰 ,只 剩 下 有 自我 耐 受 性 的 自我 恨 制 性 
胸腺 细胞 。 
EF 例 13.2 


异 卯 双生 站 通常 是 由 2 个 不 同 的 受精 卵 发 育 来 的 ,因此 成 年 后 彼此 本 不 应 该 耐 爱 相互 
间 的 皮肤 物种 。 但 实际 上 却 是 可 以 的 。 原 因 就 是 它们 的 胎盘 和 血管 通常 是 融合 的 , 刘 许 它 
们 在 生命 的 早期 进行 血细胞 的 交换 ,这 使 得 双胞胎 中 每 个 个 体 芍 细胞 标记 痢 被 视 为 自我 搞 


EF 例 13.3 


免疫 耐 爱 也 可 以 在 实验 中 通过 给 一 个 品种 的 新 生 护 鼠 注 射 来 源 于 另 一 不 同 品种 新 生 幼 鼠 
的 非 成 熟 淋 巴 细胞 而 被 诱导 产生 。 在 发育 的 这 一 阶段 , 受 体 方 的 免疫 系统 将 学 习 把 务 植 细胞 
上 的 邱 原 视 作 自我 抗原 ,而 且 当 殿 体 品种 成 为 免疫 活性 成 体 时 ， 爱 体 方 将 可 以 耐 爱 来 自 于 同一 
殿 体 的 皮肤 移植 。 但 是 ,即使 实验 中 耐 受 性 的 诱导 延迟 几 天 ,到 那 时 这 种 机 会 的 窗口 已 经 关 
闭 , 就 太 晚 了 。 这 种 动物 以 后 再 也 不 会 耐 受 外 源 细 胞 了 。 


偶尔 自我 抗原 耐 受 性 缺失 .导致 和 (或 )B 细胞 对 自我 组 织 的 抗原 产生 抵抗 反应 ,从 而 
导致 自 发 免疫 性 疾病 (autoimmune 由 sease) 的 产生 ， 
FP 例 13. 4 


患 重症 肌 无 力 时 ,患者 针对 自身 骨骼 肌 上 的 忆 酰 胆 碱 受 体 产生 了 抗体 。 从 而 阻 断 了 神经 
递 质 的 作用 ,导致 肌肉 衷 竟 ,如 果 呼 吸 被 影响 ,还 可 能 引起 死亡 。 


13. 20 ”在 免疫 活性 个 体 中 ,外 源 抗 原 是 如 何 刺激 特定 免疫 应 答 的 (例如 在 某 个 体 
直接 接触 抗原 时 )? 


免疫 系统 在 不 断 地 产生 遗传 上 不 同 的 淋巴 细胞 新 群体 。 每 一 个 和 BB 细胞 系 遗 传 上 只 
应 针对 一 种 抗原 决定 黎 做 出 应 答 。 当 外 源 抗原 通过 一 个 APC 叶 递 后 ,只 有 那些 携带 正确 抗原 
受 体 的 本 和 BB 细胞 可 以 识别 它 。 因 此 ,抗原 由 众多 淋巴 细胞 系 中 选择 那些 可 能 被 活化 、 被 刺 
激 分 化 并 产生 增殖 的 细胞 系 。 这 一 过 程 被 称 为 克隆 选择 理论 (clonal selection theory)。 

一 个 抗原 和 和 麻 巴 细胞 受 体 的 结合 活化 了 细胞 ,使 其 增殖 成 为 一 个 完全 相同 的 细胞 系 。 细 
胞 系 中 的 每 个 成 员 一 般 都 会 针对 惟一 种 类 表 位 的 同 种 抗体 。B 细胞 系 中 的 某 些 成 员 将 成 熟 为 
抗体 分 泌 卉 浆 细胞 ,其 他 成 员 则 变 为 长 寿 记 忆 B 细胞 。T 细 胞 系 存在 相似 的 过 程 , 它 的 某 些 
成 员 被 活化 并 释放 淋巴 因子 , 另 一 些 则 作为 记忆 细胞 保持 钝 化 。 


13. 21 为 什么 一 个 特定 的 免疫 应 答 是 多 克隆 的 ? 
外 源 蛋 白质 是 最 佳 的 抗原 。 但 大 的 外 源 分 支 型 多 糖 通常 也 是 好 抗原 。 基 至 小 型 糖 链 ( 寡 
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糖 ) 或 单 糖 ,如 果 联 上 一 个 大 型 奸 源 多 上 肽 或 借 白 "载体 "分 了 (例如 ABO 血型 系统 中 的 抗原 )， 
都 能 刺 滞 狗 疫 应 答 。 一 个 单个 的 人 免 疫 原 蛋白 分 了 一 般 避 含有 多 表 位 ,每 个 表 位 都 能 作为 不 同 
的 抗原 次 定 答 由 不 同 的 淋巴 细胞 系 刺激 产生 免疫 反应 。 因 此 ,动物 个 体 针对 单 - -~ 种 外 源 蛋 
白质 分 子 或 外 源 细 胞 (展示 在 其 细胞 表面 的 不同 外 源 复 合 抗 原 的 罕 合 } 所 微 出 的 免疫 反应 通常 
是 多 克隆 (polyeionaly 的 。 例 如 ,许多 不 同 的 淋巴 绍 胞 系 面 临 着 每 一 细胞 系 部 要 识别 不 同 的 夫 
位 的 挑战 。 甚 至 于 一 个 免疫 不 的 单一 表 位 也 能 市 激 -个 多 交 隆 的 应 符 。 某 些 宁 巴 绍 胞 系 带 有 
的 受 体 , 通 过 众多 非 共 价 键 作用 的 总 和 与 决定 艇 有 高 亲和力 (affinity) , 宇 固 结 合 。 这 些 受 体 
《T 细胞 受 体 或 膜 结合 型 受 体 } 的 抗原 结合 区 称 为 互补 位 (paratope)。 带 有 高 亲和力 互补 位 的 
细胞 比 带 有 亲 利 性 较 罚 的 细胞 在 针 对 何 一 表 位 时 要 生成 较 太 的 细胞 系 。 


13. 22 ”什么 是 亲和力 突变 ? 


在 免疫 反应 初期 , 当 抗原 浓度 较 高 时 ,针对 某 一 表 位 产生 反应 的 所 有 细胞 系 的 开 补 位 平均 
素 和 力 都 相对 较 低 。 但 随 着 时 间 的 推移 ,抗原 浓度 降低 ,少数 针对 表 位 有 较 大 京 和 性 的 细胞 系 
比 其 他 更 高 效 的 再 生 , 所 以 大 多 数 活化 细胞 都 有 较 高 亲 和 性 。 免 疫 反应 期 间 受 体 平均 亲和力 
随时 间 增 加 称 为 亲和力 突变 (affinity maturation)。 当 新 受 体 生成 后 通过 以 再 现 , 依 次 感染 或 
反复 免疫 (强化 刺激 ) 等 方式 一 再 暴露 给 同一 抗原 来 加 以 选择 时 ,亲和力 突变 也 可 以 发 生 在 -- 
个 较 长 的 时 间 自 里。 
13. 23 ”为 什么 有 些 外 源 分 子 (分 子 的 某 一 部 分 ) 不 能 刺激 产生 一 个 免疫 应 答 却 能 

成 为 抗体 的 靶 目 标 ? 


由 球 蛋 白 表面 产生 的 抗原 决定 簇 相对 于 都 此 分 子 内 部 的 受 体 更 易于 与 淋巴 细胞 受 体 接 
近 ， 如 果 这 些 暴 露 的 表 们 也 能 够 刺激 一 个 强 免疫 应答 ,那么 它们 就 成 为 这 个 分 子 的 免疫 显 人 性 
(immunodominant) 位 点 。 分 子 质量 比 10 000Da 小 的 外 源 小 分 子 ( 诸 如 单 糖 或 氨基 酸 ) ,一 般 
是 免疫 原 ; 例 如 ,它们 不 能 靠 自 己 激 发 一 个 免疫 反应 。 这 类 分 子 称 为 简单 抗原 或 半 抗 原 
{hapten) 。 但 半 抗 原 可 以 通过 人 为 的 使 它们 与 一 个 较 大 的 载体 (earrier) 分 子 , 诸 如 蛋白 质 , 配 
对 而 成 为 免疫 原 。 如 果 载 体 分 子 也 是 外 源 的 ,免疫 反应 就 可 能 产生 各 种 抗体 ,其 中 有 些 只 针对 
半 抗 原 的 表 位 ,有 些 只 针对 载体 的 表 位 ,还 有 些 也 可 能 两 者 都 能 识别 一 部 分 。 


13. 24 ” 当 免 疫 反 应 个 再 被 需要 时 是 如 何 调节 的 ? 


分 刻 的 抗体 与 抗原 的 结合 阻 但 了 抗原 与 B 细胞 上 膜 结 全 抗体 的 结 人 台 ,也 阻碍 了 抗原 与 工 
细胞 受 体 的 结合 ,因此 干扰 了 活化 更 多 B 和 工 细胞 以 及 继续 刺 滞 浆 细 胞 分 泌 抗 体 至 关 重要 的 
信号 。 当 抗原 从 机 体 里 清除 之 后 ,分 泌 相 应 抗体 的 浆 细 胞 经 历 细胞 程序 性 死 基 ,只 剩 下 非 分 泌 
型 沁 忆 细胞 等 待 下 次 暴露 于 同一 抗 诛 。 如 同 许多 可 湾 性 蛋白 质 , 分 弯 的 抗体 分 子 生 命 有 限 , 人 在 
几 辕 或 几 个 月 之 后 就 会 被 蛋白 酶 玻 坏 。 

一 个 抗体 分 子 上 的 每 一 个 抗原 结合 位 点 (互补 位 ), 通常 全 有 多 表 位 
(idiotop) 。 它 们 可 以 通过 同一 个 体 其 他 B 细 狗 上 的 某 些 膜 结合 抗体 被 识别 。 免 疫 球 蛋白 分 
子 的 独特 型 cidiotype) 是 其 个 体 独特 位 的 总 和 。T 工 细胞 受 体 有 它们 自己 的 独特 型 。 人 饮 疫 反应 
中 抗原 浓度 是 主要 的 调节 因素 时 ,就 会 涉及 到 抗体 独特 型 和 了 细胞 独特 型 之 间 的 相互 作 用 网 
络 。 一 个 浆 细胞 系 释放 上 千 个 专 一 性 抗体 分 子 。 某 些 其 他 B 细胞 似乎 有 能 够 识别 这 些 可 深 
性 专 一 抗体 分 子 独特 型 的 膜 结合 抗体 ,从 而 引起 这 些 细胞 释放 抗 独特 型 抗体 。 有 些 这 种 抗 独 
特 型 抗体 能 够 和 可 溶性 抗体 互补 位 外 的 独特 位 发 生 作 用 ,而 另 一 些 可 以 与 互补 位 的 独特 位 发 
生 作 用 。 后 一 种 抗 独特 型 分 子 将 是 免疫 原 的 内 像 ， 抗 独特 型 可 以 被 产生 抗 抗 独特 型 的 卫 细 
胞 识别 , 依 些 类推 。 通 过 孔 细 胞 和 T 工 网 胞 的 每 一 级 反应 将 会 恶 级 弱化 ,因此 整个 系统 是 自我 
前 弹 的 。 昌 前 尚 不 知道 独特 型 网 络 足 如 何 刺 激 或 抑制 免疫 反应 的 ， 据 推测 抑制 型 工 绍 胞 可 
能 通过 在 辅助 工 细胞 上 与 独特 型 发 后 作用 而 间接 的 减轻 免疫 反应 。 





到 
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13. 25 ”上 典型 的 免疫 球 蛋 白 分 子 具 有 什么 样 的 结构 特点 ? 


典型 的 免疫 球 柑 白 分 子 (Ig) 沉 降 系 数 大 约 7S, 分 子 质量 150 000Da 左右 。Ig 是 一 个 异 源 
四 聚 体 ,含有 2 杀 相 问 的 重 链 ‘heave chain，H chain) ,每 条 大 约 50 000Da, 由 440 个 氨基 酸 组 
成 ;以 及 2 条 相同 的 轻 链 (ight chain,L chain) ,每 条 大 约 55 000Da, 由 212 个 氨基 酸 组 成 。lg 
的 外 形 看 上 去 像 字 母 Y( 图 13 - 1) ,尾部 或 Y 的 柄 由 2 条 相间 重 链 的 着 基部 组 成 ,两 部 分 由 共 
价 二 硫 键 以 及 氮 基 酸 侧 链 间 众多 相互 作用 的 非 共 价 键 结合 在 一 起 ， 












氨基 滑 


Fab 


抗原 结合 位 点 





凑 某 端 


驾 13- 1 7S 免疫 球 看 白 分 子 示意 图 。 


13. 26 ”免疫 球 蛋 白 是 如 何 分 类 的 9? 有 多 少 种 免疫 球 蛋白 ? 

共有 5 种 主要 的 免疫 球 蛋 白 , 记 为 IEMISG IgA lgE 和 jgD。 这 些 免疫 球 重 白 分 子 的 重 
链 分 别 相 应 地 记 为 Y.wsass 和 $$。 一 类 免疫 球 恒 日 中 ,每 个 Ig 分 子 重 链 恒 定 区 (ronstant re- 
giom) 的 氨基 酸 顺 序 是 相同 的 。 一 个 物种 的 免疫 球 和 蛋白 如 果 注 射 给 另 一 物种 ,就 相当 于 一 种 抗 
原 , 会 引发 受 体 方 产生 针对 这 种 外 源 抗体 的 自 二 抗体。 每 种 免疫 球 和 蛋白 是 根据 在 血清 学 试验 
中 与 抗 免疫 球 蛋 外 的 作用 来 定义 的 。 


13.27 ”描述 一 下 在 抗原 结合 中 不 发 挥 作用 的 重 链 主要 结构 区 。 


IgG .IgA 和 IgD 的 重 链 恒 定 区 共有 3 个 恒定 域 (C1.C2 和 和 C3), 而 IgM 和 了 1gE 则 有 4 个 
这 种 恒定 域 。 在 一 类 免疫 球 蛋 勿 中 ,所 有 恒定 域 都 有 同 源 的 氨基 酸 序 列 。 每 个 域 含有 -对 链 
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内 二 硫 键 。 这 种 各 区 域 间 的 分 子 同 源 性 暗示 它们 的 结构 基因 是 通过 复制 同一 祖先 并 且 已 经 在 
某 些 氨基 酸 位 点 上 发 生 了 序列 罕 变 进化 来 的 。 在 Cnl 和 Ca2 两 区 之 问 旦 一 个 弹性 贸 链 区 
(hinge) ,使 得 Y 结构 的 两 臂 可 以 形成 各 种 角度 (图 13 - 1) ; 重 链 4 和 es 没有 贸 链 区 ,但 在 其 中 
心 含有 一 个 额外 的 恒定 域 。 


13. 28 参与 抗原 结合 的 重 链 和 轻 链 有 什么 样 的 结构 特点 ? 


如 果 追分 子 是 由 不 同 的 BB 细胞 合成 的 ,那么 这 些 IE 分子 第 此 癌 重 链 的 氨基 端 头 65 个 氨 
基 酸 顺序 各 不 相同 。 但 由 一 个 完全 分 化 的 效 细 胞 系 合成 的 Ig 分 子 在 各 方面 都 是 一 致 的 ,它们 
是 单 克 隆 抗体 (mAb) 。 重 链 氨 基 端 发 生变 化 的 区 域 称 为 可 变 区 (variable region，Vn )。 与 重 
链 相 似 , 轻 链 在 氨基 端 有 惟一 一 个 可 变 区 (Vo) ,但 在 羧基 端 也 只 有 -- 个 恒定 区 (C.)。 抗 原 的 
结合 是 由 3 个 位 于 免疫 球 蛋 白 分 子 中 Vn 和 Vi 内 的 较 大 范围 的 超 变 区 (hypervariable re- 
giony 限 制 的 。 超 变 区 就 是 所 谓 的 互补 决定 区 (ceomplementarity-dqetermining region)。 因 为 相 
应 抗体 上 的 抗原 结 台 位 点 (互补 位 ?和 抗原 上 的 表 位 (抗体 结合 位 点 ) 是 互补 结构 (通过 形成 较 
弱 的 非 共 价 键 或 次 级 键 )。 首 体 上 超 变 区 占 了 重 链 和 轻 链 上 可 和 变 区 的 15 儿 一 20 闻 。 在 Vs 和 
Vc 片段 中 的 所 有 其 他 区 域 都 称 为 结构 区 (framewark region)， 重 链 的 Vi 和 Cal 段 构成 了 
Fd 区 (Fd region), 它 是 重 链 上 与 轻 链 相对 应 的 部 分 。 轻 链 是 通过 二 硫 键 在 Cal 和 Cr 区 与 重 
链 共 价 相连 的 。 重 链 秘 轻 链 的 其 他 部 分 则 是 通过 众多 非 共 价 方式 相 联 系 。 轻 钵 和 重 链 的 可 变 
区 是 通过 形成 某 种 可 以 使 抗原 以 铀 匙 - 锁 的 方式 相配 合 的 凹 坑 或 刀 袋 彼此 联系 的 。 因 此 免疫 
球 蛋 白 分 子 的 每 个 臂 都 有 同样 的 一 个 抗原 结合 区 , 即 Y 形 ?S 免疫 球 罩 白 是 双 价 的 (有 两 个 结 
合 位 点 ) ,甚至 是 个 很 简单 的 蛋白 质 ( 仅 由 一 个 氨基 酸 构 成 )。 


13. 29 ”在 免疫 球 蛋 白 分 子 中 都 有 嘱 几 种 轻 链 % 


按照 各 自 的 恒定 区 划分 共有 两 类 轻 链 :x 和 入。 在 同一 个 Ig 分 子 中 ,5 类 重 链 中 的 任何 一 
种 都 可 能 遇 到 轻 链 的 两 种 类 型 之 一 。 通常 由 一 个 确定 的 桨 细胞 产生 的 所 有 免疫 球 蛋 日 都 是 完 
全 一 样 的 结构 ,都 有 两 条 一 样 的 重 链 和 丙 条 一 样 的 轻 链 。 因 此 ,Ig 分 子 可 以 表示 为 2A27，,2F2k 
等 。 


13. 30 ”用 木瓜 蛋白 酶 消化 一 个 免疫 球 蛋 白 分 子 会 产生 什么 后 果 ? 


蛋白 水 解 酶 木瓜 蛋白 酶 在 Cl 和 Cn2 之 间 的 连接 处 降 附近 解 下 分 子 ,形成 两 个 Fab 分 
子 ( 抗 原 结合 片段 ,fragment antigen-binding} 和 一 个 可 以 被 结晶 的 片段 {因为 它 有 单一 的 氨 
基 龄 序 谢 ) , 记 为 Fc( 可 结 吊 片 盛 , fragment crystalizable)。Fc 片段 由 2 条 重 链 中 除了 Cnl 
外 所 有 Ca 区 所 构成 的 羧基 端 部 分 组 成 ,这 2 条 链 通过 二 硫 键 在 铵 链 区 附近 相互 结合 
(图 13- 1)。 


13.31 从 初次 反应 到 再 次 反应 的 过 程 中 ,由 B 细胞 系 产生 的 抗体 是 怎样 变化 的 ? 


由 所 有 处 女 型 了 网 胞 最 先 形成 的 是 抗体 中 的 lgM。 膜 结合 型 的 IEM 分 子 是 初次 免疫 反 
应 的 抗原 受 体 。 是 由 桨 细胞 分 洲 的 第 一 种 抗体 。 然 后 ,同一 浆 细 胞 还 可 分 洲 其 他 类 型 的 抗体 
《如 IgG)。 这 些 抗 体 所 带 有 的 轻 链 和 轻 链 及 重 链 上 的 可 变 区 是 相同 的 。 因 此 ,在 一 个 B 细胞 
或 一 个 桨 细胞 的 一 生 中 ,抗体 的 抗原 结合 位 点 (互补 位 ?是 永远 涉 会 改变 的 。 重 链 转 型 (HL 
chain class switching) 只 涉及 到 重 链 的 恒定 区 。IgM 的 分 刻 形 成 实际 上 旦 用 5 个 在 各 和 白 凑 基 
端 经 二 硫 键 共 价 结合 在 一 起 的 类 似 7S 的 分 子 加 上 -个 称 为 了 链 (J chain) 的 单 多 肽 链 组 成 的 。 
因此 ,每 个 分 小 出 的 lgM 分 子 都 有 10 个 潜在 的 互补 位 或 说 10 价 (valance) 。 
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图 13-2 19S 五 际 体 IEM 分子 示 意图 。5 个 类 似 7S 的 单 体 由 二 琉 键 (S--S;} 和 ] 链 
结合 在 一 起 。 


13.32 除了 与 特定 抗原 结合 ,IgG 分 子 还 有 哪些 功能 ? 


在 再 次 免疫 反应 中 主要 是 IgG 这 类 抗体 (大 约 占 75 闪 )。 抗 体 中 只 有 这 类 可 以 通过 胎盘 ， 
因此 ,在 婴儿 血液 中 所 有 来 自 母体 的 抗体 都 是 I8G 这 一 类 ;其 他 类 型 的 抗体 是 由 婴儿 自己 的 
人 免疫 系统 产生 的 。 分 小 的 IgG 和 IgM 都 可 以 活化 补体 ,但 按 一 摩尔 算 jgM 要 比 IgG 高 效 得 
多 。 巨星 细胞 和 中 性 粒 细胞 都 有 针对 IgG 分 子 Fe 本 的 细胞 表面 受 体 。 与 巨星 细胞 相 比 称 为 
中 性 粒 细胞 的 淋巴 细胞 不 能 发 挥 如 抗原 呈 弟 细胞 的 作用 。IgG 抗体 的 柄 部 由 非 共 价 作用 与 
APC 结合 在 一 起 , 当 抗原 - IgG 复合 物 形成 时 ,这 些 细胞 将 在 噬 这 一 复合 物 并 修 坏 (中 性 粒 细 
胞 ) 或 加 工 ( 巨 叭 细胞 ) 抗 原 。 抗 原 残 余 与 MHC 分 子 一 癌 展 示 在 巨 噬 细 胞 表面 。 这 种 复合 物 
还 刺 油 辅助 细胞 提供 启动 有 丝 分 烈 及 特定 细胞 和 B 细胞 分 化 成 记忆 细胞 和 效应 细胞 必 
需 的 淋巴 因子 。 


13.33 “IgE -抗原 复合 物 将 引发 什么 样 的 生物 学 反应 9 


血液 中 的 嗜 碱 性 粒 细胞 和 组 织 中 的 相应 形式 (肥大 细胞 ?都 有 针对 IgE 分 子 Fc 柄 的 细胞 
表面 党 体 。 当 抗原 - IgE 复合 物 在 这 些 细胞 上 形成 时 ,就 可 以 市 激 其 他 胞 整 料 子 (脱粒 } 胞 吐 到 
细胞 外 液 中 。 组 氨 酸 储存 在 这 些 粒子 中 , 它 的 释放 将 引发 支气管 平滑 肌 收 缩 , 鼻 科 液 分 沙 ， 
皮 肘 神经 末梢 兴奋 以 及 其 他 过 敏 反应 或 繁 化 反应 的 表现 。 这 些 粒 子 也 含有 一 趋 化 因子 ,可 
以 疾 化 称 为 嗜 酸性 粒 细胞 的 其 他 这 类 的 细胞 ,攻击 多 种 寄 牛 出 ,尤其 是 那些 包 被 有 IgG 抗体 
的 。 
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13.34 IgA 和 lgD 有 什么 功能 9 


在 机 体 各 种 分 刻 物 (和 乳汁 ,唾液 .眼泪 .呼吸 及 肠 道 分 泌 物 ) 中 的 抗体 是 IgA。 这 种 免疫 球 
蛋白 分 子 以 7S 单 体 或 二 取 体 的 撒 式 存在 。 二 清 体 是 由 J 单 链 (由 浆 细 胞 产生 ) 和 和 称 为 分 泌 片 
《secretory piece, 或 称 分 泌 成 分 ), 由 嗜 酸性 粒 细胞 产生 的 与 IgA 分 说 相关 的 链 联接 两 个 单 体 
形成 的 。 这 里 的 J 链 与 IgM 中 育 合 7S 形 单 体形 成 五 襄 体 的 是 同一 种 15kDa 多 路。 针对 IgA 
分 子 Fc 区 的 受 体 位 于 嗜 酸性 粽 细胞 的 非 腔 面 上 ,这 类 嗜 酸性 粒 细 胞 在 肠 道 .支气管 及 乳 秆 等 
分 小物 ,唾液 和 有 眼泪 中 随处 可 见 。 当 IgA 分 子 和 这 些 受 体 道 过 梢 部 结合 后 ,就 和 免疫 球 蛋 白 
分 子 由 母体 进入 胎儿 雷 液 的 方式 一 样 ,由 胞 外 滚 被 转移 人 嗜 酸性 料 细 胞 内 。 

IgD 分 子 只 出 现在 早期 的 初始 B 细胞 ,但 设 有 发 现 生 物 学 功能 与 它们 相关 。 


13.35 ”和 什么 叫 补体 系统 ? 


补体 是 指 一 组 9 种 主要 蛋白 质 (C1~C9) 和 其 相间 数量 的 调节 仍 白 。 大 多 数 补体 蛋白 的 
表现 通常 与 个 体 的 免疫 状态 无 关 。 补 体 蛋 白 是 由 肝脏 产生 的 在 血液 和 组 织 液 中 循环 。 


13. 36 ”补体 系统 是 怎样 被 激活 的 9 


活化 补体 系统 有 2 种 途径 :经 典 途 径 (classical pathway), 即 由 IEG 或 IgM 参与 的 抗原 - 
抗体 复合 物 活化 ; 准 民 途径 (altcrnate pathway) ,也 就 是 由 侵 染 细 戎 表面 的 单 糖 激 活 。 两 种 途 
径 都 由 可 从 前 体 物 种 活化 成 酶 活性 状态 的 一 系列 酶 原 组 成 。 在 传统 途径 中 活化 的 顺序 是 Cl 
CC 一 C3 0C5.6,7,8,9。 补 体 的 各 成 分 是 依据 它们 被 发 现 的 顺序 编导 的 , 而 不 是 它们 
锌 活化 的 顺序 (C4 是 惟一 的 例外 )。 每 一 步 中 酶 原 都 被 割裂 成 a.b 两 部 分 ,大 的 部 分 为 b。 较 
大 的 片段 通常 与 最 近 的 膜 结合 ,并 被 立刻 转 成 该 途径 中 的 下 一 成 分 或 是 变 为 水 久 性 的 钝 化 状 
态 。 该 途径 最 终 以 C56789 膜 攻击 复合 物 (fmembrane attack complex) 的 形式 在 细菌 的 外 膜 或 
细胞 膜 上 开 一 个 孔 , 导 致 渗透 性 细胞 裂解 。 


13. 37 ”经 典 的 和 蔡 代 的 途径 在 活化 补体 上 有 什么 不 同 ? 


经 典 活化 途径 抗原 必须 与 一 个 以 上 的 抗体 结合 。 因 此 ,以 这 种 途径 启动 补体 级 联 反 应 必 
须 在 细胞 蜡 上 有 一 -从 抗原 -抗体 复合 物 。 面 替代 途径 直接 由 微生物 细胞 壁 上 的 多 糖 活 化 ,不 需 
要 抗体 的 协助 ,从 而 在 补体 反应 发 生前 提供 了 第 一 条 防线 。C3 不 稳定 ,可 以 自发 分 裂 成 C3a 
和 C3b。C3b 可 以 与 细菌 细胞 壁 ,酵母 细胞 壁 . 某 些 病毒 外 过 和 一 种 称 为 B 因子 的 血清 蛋白 结 
合 、C3b 活化 了 因子 ,B 因 子 再 活化 另 一 血清 蛋白 D 因子 。D 因子 分 裂 结 合 有 B 因子 的 C3b 
为 Ba 和 Bb 两 组 分 。C3b(Bb) 复 合 物 与 经 典 途 径 中 的 C4b2b 有 同样 的 功能 ,只 不 过 要 是 没有 
血清 蛋白 备 解 素 与 之 结合 ,使 它 稳定 的 话 , 它 就 会 很 快 降解 。 从 这 一 角度 讲 , 经 典 和 替代 途径 
是 一 样 的 。 一 种 特殊 的 抑制 剂 蛋 白 CH 因子 ) 与 B 因子 竞争 在 C3b 上 的 结合 位 点 。 微 生物 细 
胞 壁 上 的 多 糖 某 种 程度 上 防止 了 C3b 被 H 因子 钝 化 ,使 得 B 因子 有 机 会 与 C3b 结合 并 完成 
其 余 的 活化 过 程 。 经 典 和 替代 途径 在 活化 和 抑制 上 都 比 在 这 里 讲 到 的 复杂 得 多 。 


13. 38 ”补体 除了 裂解 细胞 还 有 什么 功能 吗 ? 


有 些小 片段 (尤其 是 C3a 和 C5a} 可 以 引起 平滑 肌 收 缩 并 刺激 肥大 细胞 和 哮 碱 性 粒 细胞 释 
放 组 肤 。 这 种 化 学 物质 增加 局 部 血管 的 渗透 性 ,促进 更 多 的 补体 ,抗体 和 淋巴 细胞 进入 感染 的 
区 域 。 吞 咽 性 中 性 粒 细胞 经 C5a 的 趋 化 活化 票 集 在 这 一 区 域 。 巨 叭 细胞 有 针对 某 些 细菌 上 
活化 膜 结合 补体 蛋白 的 膜 表 面 受 体 ,因而 使 其 集中 到 这 些微 生物 周围 。 这 些 调 节 人 性 补体 成 分 
都 是 主要 的 产生 炎症 反应 的 因素 。 


13.39 T 细 胞 上 的 抗原 受 体 是 一 种 怎样 的 结构 ? 
细胞 受 体 CT-cell recebtor，TCR; 图 13 - 3}) 是 有 两 种 存在 形式 的 异 源 二 职 体 {由 2 条 不 
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同 的 多 肤 链 组 成 )。 最 常见 的 形式 (超过 85%) 是 由 一 条 40kDa 的 a 链 和 一 条 43kDa 的 BB 链 组 
成 ;比较 少见 的 形式 是 由 一 条 Y 和 一 条 56 链 组 成 。 每 条 链 存 其 氮 基 端 都 有 一 可 变 区 ; 紧 接 着 一 
个 恒定 区 , 即 一 个 使 得 TCR 错 定 在 质 膜 上 的 朴 水 区 ;以 及 一 个 羧基 端的 亲 水 区 。V。 和 Vs 区 
合 在 一 起 形成 抗原 结合 区 (互补 位 )， TCR 与 一 系列 称 为 CD3 复合 物 的 多 肤 链 通过 物理 方式 
连 在 细胞 膜 上 。CD3 复合 物 含 有 5 个 肽 ,被 认为 参与 TCR -抗原 复 台 物 到 细胞 内 的 信号 传 
递 。CD 代表 分 化 簇 (cluster of differentration、 簇 决 定 因子 、 馈 标识 ), 指 ~ 系列 表面 蛋白 质 抗 
原 ( 称 为 标记 ) ,在 发 育 和 /或 活化 的 各 个 阶段 依据 这 些 抗原 的 有 无 来 区 别 不 同 的 淋巴 细胞 亚 
类 。 识 别 一 特定 细胞 群体 的 CD 分 子 是 由 一 组 ( 馈 ) 单 克隆 抗体 证 明 的 。 有 些 标记 属于 不 止 一 
艇 决定 因子 。CD 标记 有 多 种 功能 ,例如 局 动 细胞 内 相互 作用 ,导致 淋巴 细胞 活性 的 信 生 转 导 
等 等 。 


Q 链 BB 链 


细胞 质 





图 13-3 了 细胞 受 体 示 意图 。 


FF 例 13.5 


成 束 人 类 工 细 胞 带 有 抗原 1 和 3(CDI+31), 成 熟 辅 助 本 细胞 载 诱导 工 细胞 带 有 氏 14 
(CD4- ) ,而 抑制 型 工 细胞 和 /或 细胞 毒素 个 细胞 则 表示 为 CD8+ 。 人 类 也 细胞 是 CD19~-22 
阳性 。 


13, 40 ”主要 组 织 相 容 性 复合 物 (MHC) 可 以 产生 那 几 类 分 子 ? 


MHC 编码 3 类 分 子 , 记 为 工 、 荆 和 轩 。 了 和 [类 基因 的 产物 都 是 定位 在 细胞 表面 的 糖 蛋 
百 , 亚 类 基因 编码 某 些 补体 系统 将 白质 以 及 丙种 称 为 肿瘤 坏死 因子 (TNFe 和 TNF8) 的 细胞 
因子 。 巨 赚 细 胞 是 TNFa 的 主要 生产 者 , 某 种 特定 工 细胞 则 生产 大 部 分 TNFR， 
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13.41 试 述 TI 类 MHC 分 子 的 结构 。 

IT 类 MHC 分 子 (图 13 ~ 4a) 荐 异 源 二 聚 体 ，a 链 是 大 约 345 个 氨基 酸 的 糖 基 化 膜 蛋白 ， 
由 人 类 6 号 染色 体 上 的 一 个 MHC 基因 编码 。15 号 染色 体 上 的 一 个 基因 (不 是 MHC 成 员 ) 纺 
码 不 变 结构 中 其 他 校 小 的 (96 个 氨基 酸 ) 非 糖 基 化 多 肽 部 分 , 称 为 育 微 球 和 蛋白。 一 条 a 链 和 一 
个 完整 的 胞 外 名 微 球 蛋 白 链 由 非 共 价 键 相连 组 成 1 类 MHC 分 子 。u 链 在 倘 基 端 有 3 个 胞 外 
球形 区 与 一 个 朴 水 跨 膜 结 构 域 相连 .羧基 端 还 有 一 个 胞 质 结构 域 。u 链 氨基 端的 前 两 个 结构 
域 含有 多 态 ( 可 变 ) 残 基 , 可 以 被 细胞 泣 察 T 细胞 受 体 在 组 织 移植 反应 中 杀 死 以 及 被 胞 内 寄生 
感染 的 宿主 细胞 时 作为 抗原 识别 。 


B, 微 球 蛋 月 


细胞 腊 


细胞 质 





{a) [类 分 让 (h) 卫 类 分 子 


图 13-4 主要 组 织 相 容 性 复 台 体 精 基 化 蛋白 的 1 类 (a) 和 类 (b) 分 子 。 


13.42 本 类 MHC 分 子 存在 于 什么 地 方 ? 


I 类 MHC 分 子 叮 以 在 所 有 具 核 的 细胞 中 发 生 。 在 成 熟 哺 乳 动 物 红细胞 ‘红细胞 没有 核 ) 
中 不 存在 ,这 就 是 为 什么 当 给 患者 输 人 外 源 红 细胞 时 不 表现 出 MHC 的 分 类 和 匹配 。 也 是 为 
什么 除了 红细胞 外 ,在 移植 的 供 体 和 爱 体 中 要 由 单 克 隆 抗 体 把 与 [ 类 抗原 匹配 的 淋巴 细胞 分 
类 验 明 。 细 胞 毒素 T 细胞 ( 带 有 CD8 分 化 抗 不 } 只 有 在 被 呈 递 给 处 于 工 类 自主 MHC 分 子 这 
种 情况 的 细胞 时 才 识 别处 源 抗 原 ( 双 重 识别 }。 这 些 细胞 因此 叫做 被 MHC 类 别 工 限制 的 
(MHO class 工 restricted) 。 

一 些 称 作 裸 细胞 (nuli celbD 的 淋巴 细胞 既 没 有 表面 免 疲 球 蛋白 也 没有 工 细胞 爱 体 ,所 以 
不 是 了 细胞 也 不 是 工 细胞 。 裸 细胞 是 大 型 颗粒 淋巴 细胞 (L.GL)。LGL 的 胞 质 颗粒 中 含有 一 
个 孔 型 蛋白 质 .细胞 毒素 . 酯 酶 和 蛋白 聚 精 。IL.GL 用 这 些 成 分 杀 死 移植 细胞 ,肿瘤 细胞 和 首次 
接触 的 病毒 感染 细胞 ,因而 被 称 作 自 然 杀 伤 细胞 Cnatural killer cell，NK) 。 杀 死 表现 出 自主 
I 类 MHC 分 子 的 细胞 将 抑制 NK 细胞 ,但 杀 死 缺乏 或 表现 出 MHCI 类 分 子 减少 的 细胞 不 能 
起 到 搜 制 作用 ， 由 于 NK 细胞 的 杀伤 行为 发 生 在 没有 MHC I 类 分 子 的 情况 下 ,所 以 NK 细 
胞 并 不 是 MHC 限制 性 的 。NK 细胞 用 和 细胞 毒素 T 淋巴 细胞 CCTI) 相 同 的 机 制 杀 死 靶 细 
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胞 ,例如 ,通过 胞 此 作用 和 在 并 细胞 中 诱导 DNA 降解 及 编程 性 死亡 等 机 制 。，NK 细胞 有 针对 
免疫 球 蛋 白 (IgG 类 ) 尾 部 或 柄 部 的 表 咖 受 体 ,因此 可 以 识别 并 且 在 抗体 依赖 性 细胞 介 异 的 细 
胞 毒 作用 (antibody-dependent cell-mediated eytotoxicity， A 太 DCC) 的 过 程 中 ,不 用 MIHC 分 子 
或 补体 分 子 的 参与 , 杀 死 外 被 这 类 抗体 的 细胞 。 


13.43 II 类 MHC 分 子 的 结构 是 怎样 的 ? 


类 MHC 分 子 (图 13 - 4b) 也 是 怪 源 二 聚 体 糖 蛋 白 ,由 一 条 a 链 ( 与 1 类 的 a 链 不 同 } 利 
一 条 8B 链 (与 工 细 胞 受 体 的 8 链 不 同 ) 组 成 。 这 两 条 链 几 乎 一 样 长 。 每 条 链 在 氨基 端 剖 有 一 个 
可 变 区 ,接着 是 另 一 个 胞 外 区 ,下 水 忻 跨 膜 结构 域 ,以 及 闪 基 端的 一 个 胸 质 区 。 每 条 链 上 的 两 
个 胞 外 区 结构 类 似 于 免疫 球 蛋 白 ; 工 类 分 子 的 a 链 胸 外 区 和 良 微 球 蛋 白 链 的 - :个 区 也 很 相 
亿 , 这 暗示 了 它们 都 是 由 同一 个 祖先 基因 进化 来 的 ,而 且 现 在 是 一 个 包括 了 抗体 .T 细胞 受 体 、 
MHC 糖 蛋 入 ,细胞 间 藉 合 蛋 白 (CD2、CD4 ,CD8) .其 些 与 工 细胞 受 体 联合 的 CD3 复 台 物 多 肘 
链 以 及 淋巴 组 胞 上 的 Fe 受 体 和 其 他 淋巴 因子 超级 家 族 的 成 员 。 上 类 和 开关 MHC 分 子 的 多 
态 区 {polymorphic) 即 在 个 体 间 存在 差异 的 区 域 ,和 外 源 抗原 相互 作用 ,但 它 是 一 个 MHC 分 
子 和 由 了 组 胞 受 体 识别 的 外 源 抗原 的 复合 物 ( 双 重 识别 )。 在 其 质 膜 上 有 CD4 的 辅助 工 细 胞 
记 作 CD41 , 称 为 被 MHCI 类 限制 的 。 


13.44 工 类 MHC 分子 存 在 于 哪些 地 方 ? 


[类 MHC 分 子 主 费 存在 于 抗原 呈 弟 细胞 ( 巨 只 细 胞 、 树 突 细 胞 、B 细胞 胸腺 嗜 酸 性 粒 细 
胞 ), 同 时 也 参与 适当 形式 的 抗原 号 递 ,以 刺激 CD4* 辅助 工 细胞 。 


和 免疫 遗传 学 
13. 45 ”免疫 球 蛋 日 基因 的 结构 是 ;车 样 的 ? 它们 位 于 人 类 基因 组 的 什么 地 方 ? 


免疫 球 蛋白 基因 是 当 B 细胞 由 哺乳 动物 骨 储 中 的 于 细胞 分 化 发 育 阶段 分 散 的 基因 片段 
(小 基因 或 组 件 ) 组 合 而 成 的 。 编 码 人 类 免疫 球 蛋白 分 子 的 小 基因 家 族 定 位 在 3 条 染色 体 上 : 
中 重 链 家 族 位 于 14 号 染色 体 上 ;@x 轻 链 家 族 在 2 号 染色 体 .上 ;号 轻 链 家 族 位 于 22 号 染色 
体 。 每 个 轻 链 家 族 都 有 网 达 儿 百 个 片段 编码 轻 链 可 变 区 ,一 个 片段 编码 轻 链 恒定 区 。 在 轻 链 
V 和 CC 片段 之 间 , 有 一 个 5 个 短 ] 片段 (J 代表 joining) 集 合 的 小 区 ,其 中 有 十 几 个 氨基 酸 参 与 
VY 区 的 盾 基 端 构 成 。 则 隔 DNA 存在 于 V 和 J 区 之 间 和 J 区 与 C 区 之 间 。 重 链 家 族 的 重 排 方 
式 与 此 类 似 , 只 是 在 和 J 区 之 间 附 加 了 一 组 20 个 短 的 小 基因 ,参与 重 链 的 可 变 区 的 多 样 性 
《因此 记 作 D) ,另外 心 区 至 少 有 5 个 小 基因 。 


13, 46 ”完整 的 免疫 球 蛋 白 轻 链 是 如 何 组 装 并 转录 的 ? 


B 细胞 分 化 期 间 , 位 点 特异 性 结合 减少 ,位 于 V 区 之 一 和 」 区 之 一 之 间 * 轻 链 的 一 部 分 基 
因 随 机 出 现 。 例 如 ,在 图 13-5 中 ,位 于 V3 和 及 之 间 ( 不 包含 ) 的 DNA 序列 被 切除 ,使 得 V3 
和 及 相 邻 ,转录 只 有 在 这 一 基因 重 排 发 生 后 才 开 始 。 可 能 是 由 于 这 种 变化 能 使 其 成 为 更 强 的 
序列 (在 同一 DNA 分 子 上 可 被 限定 在 几 百 个 氨基 酸 大 小 ) ,进而 促使 RNA 聚合 酶 结合 到 选中 
的 V 区 启动 子 上 。 转 录 总 是 起 始 于 V 基因 与 了 基因 紧密 相 邻 的 地 方 。 在 我 们 的 例子 中 ,初级 
转录 物 含有 V3 区 ,所 有 剩余 的 J 区 (包括 由 2 到 J 区 结束 ),J 区 和 C 区 中 间 的 闻 隔 以 及 CC 区 
本 身 。 在 转录 的 加 工 过 程 中 ,mRNA 剪接 去 掉 了 所 有 重 排 后 V3J2 复合 体 与 C 区 之 间 的 ] 区 
和 净 隔 。 因 此 从 核 中 群 放出 来 的 成 熟 mRNA 就 内 有 一 个 VY 区 ,J 区 和 C 区 。 在 小 鼠 中 一 条 轻 
链 有 大 约 300 个 VV 区 ,4 个 J 区 和 一 个 区。 和 \ 轻 链 的 合成 除了 有 4 个 区 外 ,其 他 都 是 按 同 
一 种 规则 进行 的 。 
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图 13-5 编码 «免疫 球 和 蛋白 轻 链 的 模板 构成 ,以 及 在 呈 淋 已 细胞 发 育 过 程 中 免疫 球 蛋 白 分 子 基因 
的 表达 过 程 。 


13.47 ”在 小 鼠 中 ,一 个 完整 的 免疫 球 蛋白 重 链 基因 是 如 何 构建 的 4 


小 鼠 中 重 链 小 基因 家 族 大 约 有 1000 个 WV 区 ,至 少 有 二 个 DD 区 ,4 个 区 以 及 5 个 C 区 
(每 一 区 对 应 着 免疫 球 恒 白 重 链 的 一 类 jy.S.Y.e、n) ,如 图 13 ~6 的 顺序 排列 。DD 区 位 于 一 条 重 
链 V 区 的 第 三 超 变 区 的 1 一 15 个 氨基 酸 。 每 个 C 区 都 含有 多 个 在 初级 转录 前 接 中 要 被 前 除 
的 内 会 子 , 另 外 在 所 有 鼠 类 中 还 有 4 类 Y 链 (Cy1.Cy2a.Cy2b 和 Cy3) 以 及 3 个 A\ 轻 链 恒 定 区 亚 
型 。 这 些 亚 类 和 亚 型 都 是 由 各 自 的 区 编码 的 ,但 我 们 为 简单 起 见 暂 日 忽略 这 一 点 。 重 链 初 级 


i 


图 13-6 基因 组 中 免疫 球 蛋 白 重 链 基因 的 定位 。 双 和 斜 线 表示 在 小 基因 入 中 还 有 其 他 基因 或 是 在 两 基因 
签 中 有 间隔 。 
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转录 形成 模板 需要 两 处 DNA 重 排 ， 第 一 处 涉及 一 个 乙 区 和 一 个 Ja 区 } 另 一 处 涉及 一 个 Vn 
区 和 发 生 重 排 的 DJ 复合 体 。 


13, 48 在 产生 的 不 同 抗体 分 子 上 ,抗原 结合 位 点 (互补 位 ) 是 如 何 多 样 化 的 ? 


鼠 类 «& 轻 链 中 ViLJLC 结合 的 可 能 数目 大 约 是 300VX4JX1C=1200。 对 于 重 链 , 这 种 结 
合 多 样 性 (combinatcrial diversification) 大 约 是 1000YX12DX4=48 000。 通 过 结合 1000 轻 
链 及 50 000 重 链 获 得 的 可 能 抗原 识别 位 点 (互补 位 ) 就 是 5X10 。 来 自 不 同伙 之 间 的 连接 宙 
制 很 复杂 ,引起 在 连接 位 点 随机 的 丢失 或 添加 ,参与 V 区 编码 顺序 的 连接 多 样 性 Cjunctional 
diversification) 。 而 且 , 在 V 区 发 生 的 体 细胞 突变 比重 据 估 计 是 10 7( 细 胞 X 核 昔 酸 对 )。 这 
是 比 绝 大 多 数 其 他 基因 平均 自发 突变 率 高 出 许多 数量 级 的 。 这 种 现象 称 为 体 级 胞 超 变 (so- 
matic hypermutation) , 它 发 生 在 B 细胞 被 抗原 活化 成 为 记忆 细胞 ,而 不 是 活化 为 抗体 分 站 型 
浆 细 胞 时 。 
上 述 三 种 抗体 多 样 性 5 结合 多 样 性 .连接 多 样 性 和 体 细 胞 超 变 ) 并 不 发 生 在 生殖 细胞 中 ( 即 
只 发 生 在 免疫 系统 的 某 些 体 细胞 上 ,并 不 对 基因 组 构成 可 遗传 的 修饰 )。 生 区 细胞 突变 ( 硬 配 子 
或 其 前 身 中 ), 尤 其 是 那些 影响 Va 或 Yi. 超 变 片段 战 两 者 同时 被 影响 的 突变 是 可 以 被 遗传 的 。 
在 一 个 免疫 反应 中 ,发 生 在 记 细 胞 的 任何 增 如 细胞 表面 圭 补 位 迷 和 性 的 突变 都 将 引起 该 
克隆 优先 增殖 ,尤其 是 抗原 浓度 减少 时 。 如 前 面 在 13, 22 中 的 解释 ,这 一 现象 叫做 亲 和 突 恋 。 
如 果 加 上 结合 性 多 样 性 .连接 多 样 性 和 体 幼 胞 超 变 ,估计 要 使 潜在 的 互补 位 数 日 增加 一 于 和信; 
《5Xx10 7)X(I0 ) 二 5X10”。5 亿 个 潜在 抗体 在 数量 上 大 大 超过 局 的 已 细胞 总 数 ( 约 10;)。 很 
清楚 ,小 鼠 任 何 一 次 产生 的 不 同 抗体 数 最 多 10; 个 ， 
13.49. B 细胞 是 带 有 父母 双方 基因 组 的 二 倍 体 细 胞 。 因 此 有 6 个 小 基因 库 可 供 
合成 抗体 : 两 个 重 链 库 ( 父 母 双方 各 一 个 ) 和 四 个 轻 链 库 ( 父 母 双方 各 一 个 
k 和 .和 A)。 但 由 每 个 B 细胞 合成 的 抗体 却 是 单一 特异 性 的 ,每 个 抗体 富有 
同样 的 重 链 和 轻 链 从 而 拥有 相同 的 抗原 结合 位 点 。 人 怎么 解释 这 个 现象 
呢 ? 
任何 一 个 人 类 的 了 B 细胞 都 会 在 某 种 程度 上 随机 的 选择 一 条 14 号 染色 体 来 编码 重 链 ,一 
条 染色 体 (2 号 或 22 号) 编码 轻 链 的 «或 * 型 。 但 是 ,在 人 类 60%( 忌 类 95%) 的 时 候 是 选择 
链 家 族 。 在 任 一 岗 胞 的 某 个 指定 小 基因 家 族 中 ,母系 或 父系 等 位 基因 仅 一 方 表达 称 为 等 位 基 
因 排斥 Callelic exciusion) ， 这 一 现象 限制 了 编码 免疫 球 蛋 白 的 基因 以 及 在 进化 上 与 编码 了 组 
胞 受 体 蛋白 相关 的 基因 。Y 区 编码 序列 的 构成 起 始 于 小 基因 的 重 链 家 族 。 首先 ,在 亲本 双方 
染色 体 上 被 选 定 的 也 区 与 选 定 的 Jn 区 连接 ;然后 ,在 其 中 一 条 染色 体 上 选 定 的 Va 区 与 DJr 
区 复合 体 相连 。 第 一 个 免疫 球 蛋 白 分 子 通 常 是 由 含有 上 4 链 (IgM 类 ) 的 处 女 型 3 细胞 产生 的 。 
如 果 选 定 的 YaDJa 复合 体 允 许 合成 完整 的 上 链 ,那么 Vr 区 就 会 发 生 进一步 的 重 排 ,进而 Vi 
和 三 的 连接 就 可 以 在 两 个 «区 之 一 开始 ;如 果 不 行 , 重 排 就 福 另 一 个 «区 发 生 。 如 果 这 也 不 
能 发 生 , 重 排 就 会 移 至 第 一 个 和 区 ,失败 后 再 移 至 另 一 个 入 区。 一 旦 重 排 使 得 完整 的 轻 链 形 
成 ,它们 就 将 与 事先 存在 的 睛 链 结合 形成 IgM 分 了 ,从 而 阻止 Vi 区 编码 序列 的 进一步 重 排 。 
或 入 轻 链 除了 参与 抗体 上 的 抗原 结合 位 点 (互补 位 ) 都 没 发 现 还 有 其 他 特殊 的 生物 学 功能 。 
13.50 每 个 B 细胞 在 它 的 一 生 中 只 产生 专 一 抗 性 的 抗体 ,也 就 是 说 , 轻 链 或 Vi 
区 都 不 会 变 。 但 是 ,在 一 个 引 细胞 的 生命 中 免疫 球 蛋白 的 Cu 区 可 以 发 生 
两 种 变化 :中 由 膜 结 合 形式 抗体 转 为 分 小 型 抗体 ;人 由 上 链 (IgM 型 ) 转 为 
其 他 重 链 类 型 。 那 么 膜 结合 型 抗体 和 分 小 型 (可 溶性 ) 抗 体 在 结构 特点 上 
有 哪些 区 别 呢 9 
所 有 类 型 的 免疫 球 和 蛋白 都 可 以 被 合成 成 膜 结合 型 也 可 以 是 腊 细 胞 的 可 溶 形式 。 最 初 和 
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抗原 接 触 时 ,车 细 胞 生产 膜 结合 型 抗体 作为 它 的 抗原 受 体 。 和 抗原 接触 后 ,B 细胞 分 化 ( 当 由 
辅助 了 细胞 刺激 时 ) 出 一 个 细胞 系 ,其 中 某 些 成 熟 后 成 为 奖 细胞 的 成 员 将 主要 产生 脱离 细胞 
的 可 入 性 抗体 。 膜 结合 免疫 球 蛋 白 的 重 链 比分 说 型 要 长 ,而 且 在 着 基 端 附近 (抗体 顶部 ) 含 有 
一 段 蚊 水 氨基 酸 序 列 , 将 其 锁定 在 胞 膜 的 脂 质 级 分 子 层 中 . 可 溶性 抗体 则 没有 这 种 朴 永 区 ,而 
且 它 们 较 短 的 重 链 在 羧基 端 含 有 一 段 亲 水 序列 ,使 它们 可 以 从 细胞 中 释放 出 来 。 


13.51 上 膜 结合 型 ,gM 是 怎样 完成 向 可 溶性 (分 汉 型 ) 转 换 的 ? 


解释 由 膜 结合 型 lgM 向 其 可 溶 形式 转换 最 流行 的 的 理论 涉及 到 核 中 mRNA 转录 的 加 工 
过 程 。 在 mRNA 转录 过 程 中 ,序列 AAUAAA(polyA 位 点 ) 被 pclyA 酶 识别 ,切除 由 次 位 点 
起 下 游 的 10 一 230 个 核 苷 酸 , 再 在 其 3 端 添加 100 一 200 个 腺 蔡 酸 残 基 。 同 时 RNA 聚合 酶 沿 
重 链 结 构 基 因 继 续 转 录 了 几 百 甚至 几 千 个 核 嵌 酸 , 直至 它 为 其 种 不 为 所 知 的 机 制 终止 。 
mRNA 转录 产物 不 会 在 5 端 加 幅 , 因 此 会 被 迅速 降解 。 由 & 链 的 重 链 区 含有 两 个 polyA 位 点 
(图 13 - 7)。 两 位 点 之 间 是 两 个 编码 重 链 芯 水 区 的 外 显 子 。 在 接触 抗原 之 前 ,B 细 胞 选择 末端 
的 3 polyA 位 点 并 切除 初级 转录 物 一 小 段 ,再 加 上 polyA 尾巴 。 mRNA 剪接 去 除 内 含 子 之 
后 ,在 Cad 区 相 邻 处 带 有 膜 序列 的 mRNA 分 子 形成 。 

但 接触 抗原 之 后 ,B 细胞 就 选择 (机 制 未 知 ) 近 端的 5 polyA 位 点 。 在 近 端 切除 转录 物 , 切 
除 编码 Ca4 末端 玻 水 区 的 外 显 子 。 若 被 转录 为 上 链 ,在 Cr4 来 端的 亲 水 区 使 得 免疫 球 重 白 分 
子 可 以 被 分 泌 。4k 重 链 的 膜 结合 形式 是 7S 单 体 的 一 部 分 ,因此 IgM 被 分 泌 的 形式 就 是 被 一 
条 J] 链 相连 的 5 个 7S 单 体 的 五 聚 体 。 在 合成 膜 上 链 时 ,RNA 剪接 过 程 从 Cn4 外 显 子 的 3 端 
切除 了 与 ] 链 相关 的 区 域 。 而 在 细胞 分 小 IgEM 时 这 一 片段 被 完整 的 留 下 。 
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图 13-? 产生 分 泌 型 4 链 及 膜 型 4 链 的 各 种 率 腺 并 酸化 的 过 程 示 意图 。L 即 非 编码 前 导 序列 
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13.52 怎样 的 机 人 制 使 得 B 细胞 由 只 合成 IgM 到 既 合 成 lgM 也 合成 其 他 类 型 免疫 
球 蛋 白 ? 

由 处 女 型 孔 细 胞 产生 的 第 一 个 抗体 是 膜 结合 型 EM。 以 后 ,在 抗原 接触 之 前 ,大 多 数 B 
细胞 下 始 生产 膜 IgD。 被 抗原 刺激 时 ,B 细胞 中 的 部 分 成 熟 为 浆 细胞 并 合成 引发 主要 抗体 反 
应 的 IEM 五 聚 体 分 粥 形式 ,其 他 被 抗原 划 激 的 细胞 转 而 形成 lgG ,IgA 或 IgE。 这 种 转型 变化 
只 发 生 在 免疫 球 蛋 白 分 子 的 C1 区 ,而 不 在 Fab 区 。 央 此 ,所 有 可 变 区 (VDJ) 部 能 获得 全 部 与 
各 类 人 免疫 球 蛋 白 相 关联 的 Cn 区 的 生物 功能 。 

控制 类 型 转换 主要 有 两 种 机 制 。 一 个 处 女 型 E 细胞 由 只 生产 膜 IgM 到 同时 生产 膜 IgM 
和 IgD 涉 及 了 不 同 mRNA 的 剪接 (图 13 - 8)。 一 口 VnDjn 复合 物 形成 ,转录 就 会 产生 一 个 
包括 CC, 或 Cs 区 甚至 所 有 其 他 C4 区 的 较 大 的 初级 转录 物 。 链 的 产生 涉及 到 去 除 VaDj， 复 
合 物 与 C, 之 间 的 mRNA 片段 13 链 的 产生 涉及 去 除 VDJu 复合 物 与 C 之 间 的 mRNA 片段 
(这 里 C, 被 视 为 内 含 子 )。 当 初始 B 细胞 被 抗原 刺激 时 ,这 一 机 制 也 被 认为 适用 于 转换 到 腊 
结合 型 免疫 球 蛋 白 的 其 他 类 型 。 
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图 13- 8 通过 不 同 RNA 剪接 产生 的 类 型 转换 。 


13.53 ”在 浆 细胞 的 最 终 成 熟 中 ,类 型 转换 是 怎样 完成 的 ? 


一 种 称 为 转换 重组 (switch recombination) 的 完全 不 同 的 机 制 负责 分 说 IgG、IgA 或 IgE 
的 浆 细 胞 的 最 终 成 熟 。 这 一 过 程 去 除了 全 部 Ca 区 以 及 VpDJs 复合 体 之 间 的 Ca 小 基因 ， 尽 
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管 单一 活化 B 细胞 的 后 代 可 以 表现 出 不 同 的 免疫 球 仅 白 类 型 ,但 所 有 这 些 抗体 都 有 相同 的 
Fab。 和 拇 个 兹 细胞 合成 单独 一 类 免疫 球 蛋 白 ; 当 桨 细胞 开始 分 说 各 自 抗体 时 它们 就 失去 了 各 
自 的 噶 结 合 坝 免 疫 球 重 白 分 子 。 


13.54 ”编码 T 细胞 受 体 的 遗传 系统 有 那些 主要 特点 ? 


工 细胞 受 体 对 应 x. 3 和 了 链 的 3 个 小 基因 家 族 或 基因 片段 ,分 别 位 于 人 类 基因 组 I4 号 
染色 体 ,79( 长 臂 ) 和 7pP{ 短 臂 ) 上 ;小 鼠 的 14.6 和 13 号 染色 体 上 。8 链 区 散在 于 a 链 区 中 。 所 
有 四 种 链 的 类 型 都 由 类 似 于 免疫 球 重 白 中 VJ] 和 CC 区 排列 的 片段 纺 码 ;只 是 BB 链 和 5 链 有 一 
个 附加 的 了 形 区 。 如 同 对 免疫 球 电 握 基因 的 解释 ,任何 一 个 细胞 的 工 细胞 受 体 上 ,由 于 等 位 
排斥 ,只 有 一 个 抗原 结合 位 点 。 


13.55 ”MHC 在 局 类 和 人 类 中 的 名 称 是 什么 ?在 这 两 个 物种 中 MHC 定位 在 娜 里 ? 


在 鼠 类 中 MHC 被 称 为 H-2 系统 (H-2 system) ;站 人 类 中 由 于 其 抗原 中 的 -部 分 是 首先 
在 白细胞 上 被 识 草 的 ;因而 称 为 HLA (human leukocyte-associated antigen, 人 量 细 胞 抗原 )。 
这 些 及 其 他 的 MHC 抗原 后 来 又 在 其 他 细胞 上 被 发 现 。 鼠 类 MHCt 在 17 号 染色 体 上 ) 利 人 类 
MHC( 在 6 号 染色 体 上 ) 有 许多 相似 之 处 (图 13 - 9)。 大 多 数 编码 工 类 和 开业 分 子 的 MHC 基 
因 座 是 高 度 多 态 的 (由 于 在 群体 中 每 一 基因 座 的 复 等 位 基因 的 存在 )。 


DR 
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图 13-9 MHC 基因 座 示 意图 。(a) 人 类 位 于 6 号 染色 体 上 的 RHI.A 复合 
体 ;b) 饼 类 位 于 17 号 染色 体 上 的 H-2 复合 体 。 同 源 基 因 座 用 相同 的 形状 
表示 。 编 码 ] 类 MHC 分 子 “ 链 的 基因 带 有 班 点 ;编码 JJ 类 MHC 分 子 a 
链 和 B 链 的 区 域 是 实心 黑色 ;编码 有 类 NHC 分 子 的 基因 表示 为 阴影 。 


13.56 ”人 类 MHC 有 怎样 的 基因 结构 9 MHC 又 是 如 何 编码 [ 类 和 工 类 分 子 的 9 


每 个 人 有 七 个 或 更 多 个 编码 MHC 分 子 的 基因 座 ， 在 任何 两 个 无 亲属 关系 的 个 体 细胞 中 
带 有 相同 的 MHC 分 子 系列 是 很 少见 的 。 这 使 得 寻找 和 受 体 方 MHCIT 类 分 子 相 匹配 的 供 体 
组 织 或 露 官 变 得 十 分 困难 。 人 类 MHC 有 三 个 基因 座 (A.B.C) 编 码 工 类 分 子 的 < 链 。 对 于 了 
类 分 子 , 鼠 类 有 两 组 基因 座 (1A 和 了 IE}, 每 一 组 编码 一 条 a 和 链 和 一 条 或 多 条 BB 链 ; 人 类 至 少 有 三 
组 这 种 基因 座 (DP.DQ、DR) ,每 组 编码 一 条 & 链 和 一 条 BB 链 。 在 染色 体 上 紧密 相连 基因 的 专 
一 结 谷 是 指 所 请 的 单 体 型 Chaplotype)。 那 么 每 -- 个 二 倍 体 细胞 就 有 两 个 针对 MHC 基因 的 
单 体型 。 每 个 MHC 单 体型 通常 将 作为 一 个 单位 传递 给 后 代 , 除 非 在 MHC 区 域 中 发 生 了 互 
摸 。 介 丁 人 类 MHC 区 域 在 长 度 上 少 于 5 个 重组 单位 ( 厘 摩 ), 因 而 配子 中 大 于 95% 将 食 有 非 


重组 亲本 单 体型 ， 


13.57 ”细胞 中 有 多 少 种 MHC 分 子 ? 
当 MHC 工 类 基因 在 一 个 确定 的 细胞 中 被 表达 时 , 工 类 区 域 中 每 个 基因 座 中 的 每 一 个 等 
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位 基因 都 会 被 转录 ( 共 显 性 等 位 基因 相互 作用 ) 。 同 样 的 方式 也 适用 于 MHCI 类 区 域 中 的 基 
办 ,不 过 只是 在 那些 表现 卫 类 抗原 的 细胞 中 。 定 位 排斥 并 不 发 生存 MHC 的 所 有 基因 中 。 在 
人 类 群体 中 许多 等 位 基因 在 三 个 ] 类 基因 座 (A、B、C) 中 都 出 声 , 在 人 HLA-B 基因 座 克 隆 中 
就 已 知 有 超过 30 个 等 位 基因 。 在 所 有 三 个 基因 产 都 是 杂 合 的 个 体 中 ,每 个 细胞 将 带 有 6 个 
MHC 类 分 子 。 每 个 开 类 区 域 (DP、.DQ.DR) 编 码 一 条 链 和 一 条 B 链 . 





如 果 一 只 小 鼠 在 IA 基因 座 中 的 等 位 基因 是 杂 合 的 ,那么 就 有 4 种 IA 分 子 被 产生 :alB1、 


41lB2、a2B1 和 a2B2。 如 果 正 基 因 座 也 是 杂 合 的 ,就 会 形成 另外 一 组 4 个 a/BIE 链 的 组 合 。 由 
于 在 IA 和 更 基因 座 中 有 一 个 以 上 的 和 基因 ,所 以 一 个 小 鼠 细胞 可 以 有 10~20 个 下 类 分 
子 。 


复 习 题 


选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 


1. 


14. 


1s. 


下 面 ( ， ) 不 是 免疫 球 蛋 白 超 基因 家 族 中 的 一 员 。 a) 抗体 〈b) 淋 巴 细胞 《ceMHC 
糖 蛋 白 《d) 工 细胞 爱 体 《e) 白 细胞 上 的 Fc 受 体 


, 下面 (  ) 可 以 描述 一 个 免疫 反应 。 《了 获得 性 的 〈b) 可 转移 的 《ce) 专 一 性 的 


(d) 上 述 不 目 一 个 正确 、(e} 上 述 全 部 正确 


下 面 ( 。“) 通 常 与 分 泌 目 的 单 克隆 抗体 杂种 的 生成 相关 。 “(a) 产 生 抗体 的 鼠 突变 骨 崩 瘤 


细胞 (b) 被 免疫 鼠 骨 人 名 中 分 化 的 浆 细 胞 〈c) 核 苷 酸 替 代 途 径 的 氨基 蝶 吟 阴 断 (d) 促 细 
胞 分 效 鹿 诱导 的 抗体 多 样 性 〈e) 上述 一 个 都 不 对 


- 下面 ( 。“) 不 是 B 细胞 或 抗体 参与 免疫 上 反应 分 机 制 。 (a) 抗 永 呈 现 给 工 细胞 (b) 凝 集 


作用 《c) 调 理 作 用 ( 收 补 体 活 化 《e) 直 接 杀 死 细胞 


免疫 反应 的 一 个 主要 分 支 是 由 工 细胞 介 导 的 (细胞 介 导 的 免疫 反应 ,CMI); 另 一 个 分 支 被 


称 为 (  )。 (a) 库 细胞 携带 的 ” (b) 可 漆 性 的 ” 〈c) 体 液 的 〈d) 抗 生 的 《e) 淋 巴 细 胞 
分 导 的 


。 回 忆 性 反应 主要 与 ( 。 )。 《a) 初 次 免疫 反应 〈b) 再 次 免疫 反应 《〈c) 自 发 免疫 反应 


Cd) 组 胞 毒性 反应 〈e) 细 胞 因子 反应 相关 


. 巨 噬 细 胞 被 划分 为 )。 {a)APCs (pb) 淋巴 细胞 ”(c)Cds (dd) 专 一 效应 细胞 


(e) 调 节 细 胞 


. 奖 细 胞 是 ( 。 )。 (长 寿 记忆 细胞 《biY 细胞 的 一 类 《ec) 成 熟 的 抗体 分 泌 型 细胞 


《dy 只 在 再 次 免疫 友 应 中 产生 《〈e 上 述 有 一 个 以 上 正确 


. 下 面 (  ) 功 能 不 是 免疫 反应 中 网 胞 介 导 分 支 的 主要 功能 。 《a) 杀 死 病 毒 感 染 的 细胞 


《b) 刺 激 淋 巴 细 胞 活化 “ec 阻止 免疫 反应 的 过 分 活化 (由 通过 分 刻 淋 巴 因子 中 和 毒素 分 
子 《e) 抵 制 外 源 组 织 移 植 


, 工 细胞 是 在 ( ””) 成 熟 的 。 (a#) 甲 状 腺 《b) 肚 及 (c) 上 骨髓 ” (dd) 淋巴 结 《e) 上 述 都 


不 对 


， 克隆 选择 理论 最 好 的 解释 了 ( ”}。 (a) 记忆 细胞 的 产生 《所 抗原 抗体 结合 的 机 制 


(c)B 细胞 成 熟 为 桨 细 胸 《〈d) 免 疫 反应 的 专 一 性 Ce) MHC 限制 性 现象 


. 下面 ( ) 不 能 表示 7S 免疫 球 蛋白 。 (a)2x2% 《b)2a2 《ce2k2y (dy2n2k (上 


述 不 止 一 个 正确 


类 型 转换 属于 ( )。 (a) 表 位 ”bz) 互 补 位 CoyMHC 分 子 (dd)Ig 轻 链 、 (le)yJIg 重 


链 

下 面 (  ) 不 能 导致 抗体 结构 多 样 性 ， ” (a) 类 型 转换 《〈b) 等 位 排斥 ”(c} 重 组 多 样 性 
td) 连接 多 样 性 ”(e) 体 细胞 超 变 

补体 活化 的 替代 浴 径 (<  )。 (a) 是 由 微生物 细胞 壁 刺激 的 ”tb} 和 传统 途径 产生 同样 











20. 


nh 
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的 膜 攻 击 复合 物 (ec) 和 传统 途径 相 比 以 不 同方 式 产生 C3b (qd) 不 需要 抗原 抗体 的 相互 
作用 (ey 上 述说 法 都 正确 


. 被 认为 涉及 由 TCR -抗原 到 细胞 内 信号 传递 的 一 系列 多 肘 链 记 作 ( 。 )。 (al.~1 


CCD3 (COIL-2 CdCD 和 (CD8 《eAPC 





.在 一 个 BB 细胞 中 有 ¢ ;个 潜在 的 独立 小 基因 家 族 可 以 生成 抗体 。 (a)3 (by4 《〈c)5 


cdi6 (e)6 个 以 上 


. 一 个 可 以 产生 抗体 的 细胞 由 膜 结合 型 gM 转换 为 分 六 形式 的 过 程 是 ! )。 (a) 


poiyA 位 点 的 选择 ”byDNA 片段 的 千 失 ”(c) 重 链 氮 基 端 的 切割 ”(d} 从 RNA 初级 转 
录 物 中 上 挟 除 外 显 子 (e) 重 链 类 型 转换 


， 与 等 位 基因 相互 作用 有 关 的 细胞 (有 针对 IgE 抗体 的 表面 受 体 并 含有 组 胺 ) 被 认为 基 


《 )。 !a) 中 人 性 粒 细 胞 《〈b) 单 核 细胞 《〈c)? 哺 碱 性 粒 细 胞 (d) 肥 大 细胞 ”Ce》 上 述 不 
止 一 个 正确 
下 面 给 出 了 父母 的 MHC 类 型 ， 

父母 .CAl1B8)/CA3B7) x (A2B12)/ (A9BS) 
下 面 ( ) 最 不 像 是 他 们 的 后 代 。 注 ; 同 源 染色 体 上 的 单 体型 由 射线 分 开 。 
(ALBBY AGBS)Y 《bl(A1B8)70A3B7》 (Cec}) (CA3B7) (A9BS) (dd) (A2BI2)/ CALBT) 
(eC AIDI2) CAI3B?7) 


非 题 


. 所 有 成 熟 召 细胞 和 工 细胞 都 可 以 针对 与 其 接触 的 任何 外 源 抗 原 做 出 反应 。 

. 抗体 和 抗原 是 通过 多 种 共 价 键 结 合 

， 每 个 免疫 球 蛋 白 分 子 都 厅 2 个 互补 位 ,也 就 是 说 ,它们 都 是 双 价 的 。 

. 由 一 个 了 细胞 产生 的 免疫 球 蛋白 上 的 互补 位 在 该 细胞 的 一 生 中 都 不 会 发 生变 化 。 

， 和 货 疫 球 蛋白 中 的 所 有 类 型 都 既 可 以 被 全 成 为 膜 结 合 型 也 可 以 是 分 说 型 。 

.一 个 兹 细胞 中 的 所 有 Ig 基因 和 了 细胞 上 所 有 编码 工 细胞 受 体 的 基因 都 是 显 性 的 ,也 就 是 


说 , 杂 合 基因 型 细胞 中 每 个 等 位 基因 都 表达 。 


， 在 一 个 BB 绢 胞 中 ,lg 基因 的 重 排 发 生 在 双方 亲本 染色 体 上 的 重 链 小 基 国 簇 。 

.大 多 数 编码 工 类 和 开 类 分 子 的 MHC 基因 座 在 每 个 个 体 中 都 是 高 度 多 态 性 的 。 

， 等 位 排斥 不 影响 编码 MHC 分 子 的 基因 。 

， 人 类 B 淋 巴 细胞 被 认为 是 在 骨 骨 中 成 熟 的 ， 

, 成熟 B 淋 巴 细 胞 通常 不 与 自身 抗原 作用 ,因为 在 它们 成 熟 的 过 程 中 已 经 天 失 了 可 以 形成 


自我 作用 抗体 的 1g 基因 。 


,Tc 细胞 与 结合 有 工 类 MHC 分子 的 抗原 反应 ,Th 细胞 与 结合 月 工 类 MIHC 分 子 的 抗原 吧 


应 。 


， 自 然 杀 伤 细胞 (NK 细胞 ) 可 以 在 没有 MHC 分 子 和 补体 帮助 的 情况 下 识别 并 破坏 外 源 细 


胞 ， 


.每 一 个 纯 抗原 (例如 一 种 外 源 收 白质 ) 只 能 刺激 细胞 和 /或 绢 胞 单 克隆 的 成 员 。 
， 免疫 球 和 蛋白 类 型 转换 不 涉及 轻 链 。 . 

， 膜 结合 型 IgM 是 个 有 5 个 7S 形 单 体 组 成 的 五 聚 体 。 

， 在 每 个 免疫 款 蛋 白 分 子 中 ,V,D,] 和 C 艇 中 之 一 被 选择 产生 轻 链 。 

， 轻 链 mRNA 的 转录 总 数 由 染色 体重 排 后 与 基因 紧密 相连 的 V 基因 开始 的 。 

， 携 带 与 抗原 有 最 人 亲 和 性 的 受 体 的 旦 淋巴 细胞 是 增殖 克隆 最 大 的 细胞 。 

、 当 初始 B 细 胞 被 抗原 刺激 变 为 记忆 细胞 和 B 细胞 成 熟 为 抗体 分 汉 型 浆 细胞 时 ,产生 抗体 





多 样 性 的 机 制 必 一 样 的 。 
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匹配 题 将 入 栏 中 的 各 项 与 B 栏 中 的 一 个 或 多 个 相关 联 的 项 相 匹配 。 


题 1 

A 太 栏 B 栏 
1. 补体 蛋白 上 &， 工 类 MHC 分 子 
2. 二 桶 体 (两 条 链 ) 的 功能 B. IT 类 MHC 分 子 
3. 通常 自由 存在 或 以 膜 结 合 的 形式 存在 C， 正 类 MHSC 分 子 
4. 膜 结合 型 分 子 的 所 有 链 由 同一 小 基因 簇 编 码 D. 工 细 胞 受 体 
5. 每 条 链 都 有 可 变 区 和 恒定 区 FE. 免疫 球 和 蛋白 
6， 不 一 样 的 链 是 由 共 价 键 结 台 的 F, 上述 都 无 关 
7， 膜 分 子 的 某 些 链 是 设 有 二 硫 键 的 
8， 细 胞 表面 分 子 的 所 有 和 链 都 可 以 穿 过 细胞 膜 
9. 含有 户 微 球 蛋 白 
10， 绚 胞 表面 分 子 含有 和 BB 链 
11， 可 在 所 有 有 核 的 哺乳 动物 细胞 中 发 现 
12. 主要 定位 在 所 有 淋巴 细胞 和 巨 喉 细 胞 上 

题 2 

和 栏 B 栏 
1， 以 比 7S 大 的 分 子 形式 存在 A, IgA 
2. 一 般 成 年 人 血清 抗体 中 比例 所 占 最 大 D. IgD 
3. 与 肥大 细胞 和 哮 碱 性 粒 绍 胞 相连 E. IgE 
4. 活化 补体 G. lgG 
5. 除了 结合 抗原 外 尚 不 知 有 其 他 特殊 功能 M. IgM 
6 可 以 通过 胎盘 N， 上 述 都 无 关 
7. 第 一 个 了 细胞 受 体 
8， 黏膜 的 主要 保护 物 
9 通过 Fe 与 巨星 细胞 相连 
10. 含有 一 条 J 链 


术语 除非 特殊 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


1. 紧密 相连 基因 的 一 种 特殊 组 合 , 通 常 以 一 个 单位 传递 给 后 代 。 

2. 定位 在 免疫 球 蛋 白 或 细胞 受 体 上 的 抗原 决定 簇 。 

3. B 细 胞 的 一 种 肿瘤 。 

4. 单 克隆 抗体 的 一 种 商业 化 来 源 ， 

5. 超 敏 的 一 种 潜在 致死 形式 。( 一 或 两 个 词 ) 

6 由 于 C 和 VDJ 复合 体 之 间 所 有 的 Ca 区 缺失 使 得 桨 细胞 分 泌 IgG 的 最 终 成 熟 的 机 制 。( 两 
个 词 ) 

7， 由 哮 酸 性 粒 细 胞 产生 的 一 条 蛋白 链 , 与 体液 中 的 IgA 分 子 有 关 。( 两 个 词 ) 

8，Tc 淋巴 细胞 的 细胞 产物 ,其 多 褒 体 可 在 靶 细胞 上 形成 穿 膜 通 道 。 

9， 针 对 抗原 的 一 种 被 诱导 的 或 自然 的 免疫 不 应 答 状 态 。 

10. 任何 诸如 抗体 或 C3b 的 物质 ,可 与 抗原 结合 并 可 强化 其 吞噬 作用 。 

11， 免 疫 系 统 被 活化 的 过 程 。 

12. 连接 IEA 或 IgM 多 苔 体 的 一 条 多 肽 。( 一 个 字母 和 -个 间 ) 

13， 细胞 膜 上 蛋白 分 子 的 两 字母 表示 方法 ,用 以 区 分 人 类 白细胞 亚 群 。 

14、 袁 示 在 免疫 球 蛋白 分 子 上 的 抗原 结合 位 点 数 日 的 专 有 名 词 。 
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15，-- 类 细胞 杀伤 方式 ;结合 有 抗体 的 靶 细 胞 被 带 有 针对 IgG 的 Fe 爱 体 的 党 应 细胞 攻击 并 且 
湖 后 即 在 没有 补体 参与 的 情况 下 被 降解 。{ 可 缩写 为 四 个 宁 共 ) 

16. 一 种 木 身 不 能 引起 免疫 但 通过 结合 成 为 一 个 诸如 蛋品 质 的 大 载体 分 子 就 可 引发 免疫 的 低 
分 子 质 量 外 源 物质 ，。 

17. 组 织 中 的 -一 类 大 的 单一 细胞 核 白细胞 (类 似 于 血液 中 的 单 核 细胞 ) ,起 到 抗原 哇 弟 纳 胞 或 
ADCC 中 的 杀伤 细胞 的 坊 能 。 

18. 参与 吞 只 作 用 利 早期 类 症 反应 的 笑料 性 广 细 胞 。 它 有 Fec 受 体 而 日 也 可 以 参与 DCC, 但 
不 站 抗原 呈 递 细胞。 

19， 针 对 自身 抗原 的 有 害 免 疫 反应 。( 两 个 词 ) 

20. 一 类 由 多 种 细胞 分 泌 并 负责 凋 节 免疫 反应 的 强度 和 持续 时 间 的 低 分 子 质量 重 白 质 。 


免疫 球 蛋白 结构 


将 右 图 免疫 球 蛋 白 分 子 中 标 有 1 
数字 部 分 的 名 称 按 如 下 要 求 注 出 。 一 一 一 一 个 一 一 一 
(3 十 4) 

.这 是 多 肽 链 的 哪 一 端 ? 
.特有 所 指 ! 

. 特有 所 指 ! 

这 是 多 肽 链 的 哪 一 端 * 

. 这 是 哪 种 连接 ? 

. 特有 有 所 指 ! 

这 是 一 个 有 "弹性 的 区域。 
9 特有 所 指 ! 

10， 包括 7 十 关 十 8 十 9 十 YY 
11，7 一 其 

12. 1 二 +ll;(ll= 二 7 二 XX) 
13，2(9 一 了 下) 




















名 人 一 











答 案 


选择 题 
1.b2e 3c 4e Sc 6b 7a 8c 9 ad 10.e( 胸 腺 ) 11. 4 12.a 13.€ 
14. b 15.€ 16. b 17.4d 18 a 19 etc 和 dy 如 bb 


是 非 题 

1，F( 每 个 细胞 一 种 互补 位 ) 2. F{ 非 共 价 键 ) 3, F( 分 详 的 IgA 和 IgM 分 别 有 4 个 和 10 个 

互补 位 ) 4. T 5. T 5 (等 位 基因 排斥 使 得 每 个 基因 座 中 只 有 一 个 等 位 基因 可 以 表达 ) 
7. 工 8 (在 奉 体 中 ) 9 T 10. T 1 FC 自 我 反应 细胞 死亡 ) 12. T 13. TT 14. 

FE 在 B 细 胞 和 工 细 胞 中 是 多 克隆 反应 ) 15. T 16. Ft 是 单 75 单 位 ) 17. FtL 链 中 没有 DD 

徐 ) 18. T 19. T 20. F( 体 细胞 超 变 内 发 生 在 记忆 细胞 的 发 育 过 程 中 ) 








匹配 题 
题 1:10 2ABD 3CE 4B 5DE 6E7EF 8BD 9.A 10.B,D 


11. A 12.B 
题 2:1 AM 2G 4.E 4MGSD 6G TM SA dG 10 A,M 
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术语 

1， 单 元 型 2， 独特 型 3. 骨 角 瘤 4 厅 种 瘤 5. 寺 敏 性 反应 6. 转换 重组 7， 分 小 片 
3， 穿 疙 素 9. 耐 妥 ”10. 调理 素 ”11. 免疫 反应 12. j] 链 13. CD 14. 效 价 1415， 抗体 
依赖 性 细胞 介 导 的 细胞 毒 作用 (ADCC) 16. 半 抗原 “17. 扎 皮 细胞 ”18. 中 性 粒 细胞。 19. 
自发 免疫 性 疾病 ”20. 细胞 因子 


免疫 球 忆 白 结 构 


1， 轻 链 (L 链 ) 2，NH: (月 由 氨基 端 ) 3. VI.( 轻 链 可 变 区 } 4 C( 轻 链 恒 定 区 ) 
5 COOH( 自由 着 基 端 ) 4 二 硫 键 ?7， Vi( 重 链 可 变 区 ) 8. 较 链 区 9 Ch2( 重 链 桓 定 区 
2) 10. 重 链 (H 链 ) 11, Fd 12，Fabt 抗 床 结 合 片 段 ) 13，Fe( 结 晶片 段 ) 











“我 们 越 是 在 分 子 水 平 有 深入 的 了 解 ,就 越 是 了 解 所 有 已 知 的 生命 形式 ,5 
时 言 


在 20 世纪 的 前 半 叶 ,支持 生命 进化 的 理论 主要 来 白 汪 解 前 学 ,生理 学 和 胚胎 学 的 比较 研 
究 . 到 了 1953 年 ,Watson 和 Crick 提出 了 DNA 结构 的 双 糙 旋 模 型 ,使 得 有 关 基 因 结 构 、 功 
能 .调控 和 进化 等 方面 知识 在 分 子 水 平 上 得 到 迅猛 发 展 ， 现 在 除了 有 化 石 骨 ,页 壳 ,石化 木 的 
化 石 以 及 星期 生命 形式 的 其 他 线索 .我 们 还 可 以 研究 我 们 的 分 子 化 石 (molecular fossil)。 这 
些 就 是 各 种 生物 所 共有 的 生命 形式 (现存 的 ?的 结构 (例如 ,在 转录 单位 中 内 合子 的 仔 在 ;或 过 
程 ( 例 如 ,一 般 生物 学 途径 的 应 用 ) ,而 它们 似乎 更 可 能 是 由 一 个 共同 的 祖先 遗传 下 来 的 ,而 不 
是 从 训 不 相关 的 祖先 处 各 自 获得 的 。 

分 子 研究 在 生命 起 源 及 其 后 来 发 展 为 众多 现存 的 和 灭绝 的 物种 上 有 所 上 帮助 。 依 据 现 有 的 
可 用 证 据 , 很 礁 最 终 证 实 (假设 可 能 的 话 ) 与 这 些 早期 事件 相关 的 理论 。 关 于 生命 在 地 球 上 的 
起 源 ,也 许 我 们 永远 不 能 做 到 我 们 所 期 望 的 “证 实 *， 可 我 们 确 已 获得 足够 的 信息 ,得 出 了 某 些 
至 少 表面 上 正确 的 结论 ,但 是 ,由 于 尚 有 如 此 多 的 事实 没 被 发 现 , 所 以 ,如 果 我 们 更 有 的 模型 
在 不 断 探 索 更 好 的 解释 过 程 中 被 更 新 的 理论 所 修改 或 替代 ,是 丝 剖 不 应 感到 惊讶 的 。 而 不 断 
探寻 更 完美 的 解释 恰恰 是 科学 研究 的 核心 。 

起 源 

14 1 一 个 化 学 系统 成 为 所 谓 的 "有 生命 的 "需要 有 如 些 特征 ?9 


活 的 细胞 至 少 要 有 ;中 将 细胞 的 内 容 物 与 其 外 界 环 境 分 开 的 界 腊 ;外 携带 遗传 信息 的 一 
个 或 多 个 DNA 分 子 , 这 些 遗 传 信 息 可 专 一 化 涉及 自身 DNA 复制 蛋白 质 的 结构 ;外 可 以 合成 
RNA 的 转录 系统 ;可 将 核糖 核酸 序 列 编码 为 氨基 酸 序列 的 转译 系统 ;加 提供 展开 这 些 基 本 
活性 所 必需 的 可 用 能 量 形式 的 代谢 系统 。 

第 一 个 生命 系统 毫 无 疑问 要 比 现 在 的 活 细胞 简单 得 多 。 由 非 生命 到 生命 的 转化 是 逐步 
的 ,并 不 是 一 个 简单 的 事件 就 导致 了 生命 有 其 现在 的 复杂 性。 甚至 当今 生物 学 家 都 不 能 完全 
确定 生 与 死 的 概念 。 尽 管 不 是 被 广泛 的 接受 ,但 下 面 的 标准 通常 包括 在 生命 的 定义 里 ,在 此 提 
出 也 是 为 了 深 人 讨论 作 个 介绍 。 被 认为 是 有 生命 的 分 子 集合 要 挫 各 下面 的 特点 : 员 能 够 利用 
化 学 能 和 /或 放射 能 ( 光 能 ) 驱 动 需要 能 量 的 化 学 反应 ;四 通过 可 控制 的 合成 能 在 体积 上 获得 增 
加 { 生 长 ); 国 押 有 一 个 信息 编码 系统 (基因 组 ) 以 及 一 个 可 将 编码 信息 转译 为 分 子 的 系统 (包括 
该 编码 系统 ,而 且 使 它 能 够 产生 一 个 或 多 个 带 有 相同 性 质 的 分 子 集合 。 


14. 2 ”地 球 上 的 生命 是 什么 时 候 出 现 的 ? 
对 地 球 年 龄 的 最 佳 估计 是 大 约 哮 今 有 46 亿 年 。 表 面 上 类 似 细 菌 的 最 古老 的 微 化 石 (mi- 








4 是 因 的 分 子 生 物 学 4 Watson 等 昔 .1987 年 ,第 四 版 ,Benyamin cummmgs 出 版 公司 ， 
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ctrofossjl, 只 能 借助 光学 或 电子 显微镜 看 到 ), 死 于 号 今 35 亿 年 前 ， 央 此 ,在 地 球 访 史 的 闷 
10 一 15 亿 年 期 间 , 化 学 进化 (echemical evolution, 例 如 氨基 酸 及 其 在 多 肽 中 的 宫 人 台 形 式 的 生物 
合成 ;可 能 在 时 间 上 领先 于 细胞 生命 及 其 随后 生物 学 进化 (biological evolution) 的 出 更 。 


14. 3 ”生命 是 在 怎样 的 环境 中 起 源 的 ? 


根据 一 个 较为 流行 的 理论 ,太阳 ,地 球 和 我 们 太阳 系 中 的 其 他 恒星 都 被 认为 是 通过 星际 问 
气体 和 尘埃 的 重力 碰 德 形成 的 。 这 一 事件 产生 的 庄 力 合 在 一 起 再 加 上 不 稳定 成 分 的 反射 性 宕 
变 就 产生 了 足够 熔化 初期 地 球 深 层 的 热量 。 尽 管 外 壳 冷 却 固化 得 比较 快 ,但 火山 的 活动 要 比 
今天 广泛 得 多 。 最 初 的 大 气 是 由 火山 喷发 喷 出 的 气体 产生 的 ,但 它 的 主要 可 能 成 分 还 有 待 讨 
论 。 以 前 认为 早期 的 大 气 是 非常 简单 的 ,主要 含有 握 气 (H;) ,氮气 (NH;)、 甲 烷 (CH,). 一 氧 
化 碳 (CCO) 以 及 大 量 的 水 。 当 地 球 变 冷 ,大 气 中 的 大 部 分 水 凝结 形成 早期 的 竹 洋 。 但 当今 主流 
的 观点 倾向 于 早期 的 太 气 是 接近 中 性 的 ,主要 含有 氮气 ,一 氧化 碳 , 硫 化 氢 (HzS) 和 水 。 而 且 
广泛 认同 那 不 是 一 个 有 氧 的 大 气 。 


14.4 ”哪些 证 据 可 以 证 明 早 期 的 地 球 大 气 是 没有 氧 的 ? 


地 球 外 过 最 古老 的 岩石 不 合 有 被 氧化 的 物质 。 带 状 铁 的 形成 ( 铁 的 沉淀 残渣 沉积 物 解 人 
硅 基质 ,也 被 称 作 “ 红 床 ” ,首次 出 现 的 时 间 在 地 质 记载 上 是 大 约 距 今 20 亿 年 前 . 在 此 之 前 ， 
铁 是 以 亚 铁 离子 (Fe ) 的 形式 溶解 在 海水 里 的 。 有 氧气 之 后 , 铁 转 化 为 高 价 铁 (Fe ) 形 式 并 
在 海底 岩层 中 以 水 台 氧 化 铁 (hydrous ferric oxide) 沉 积 下 来 。 在 几 百 万 年 中 ;溶解 在 海洋 中 
的 亚 铁 离子 全 都 消失 ,氧气 开始 聚集 在 大 气 中 。 

云母 铀 (uranite) 是 铀 化 合 物 (UOs), 只 有 在 氧气 浓度 非常 低 (<<1%) 的 情况 下 才 会 聚集 。 
当 太 气 中 氧 的 浓度 超过 1%% 时 ,云母 铀 就 会 被 氧化 成 U; Ds 并 溶 人 人 水中。 云母 铀 消失 在 地 质 记 
载 大 约 距 今 20 亿 年 前 ,暗示 着 那个 时 候 氧气 在 大 气 中 的 浓度 达到 了 1% 以 上 。 


14.5 ”什么 原因 使 得 早期 的 大 气 变 成 有 和 氧 的 ? 


类 似 于 现今 蓝藻 类 细菌 ( 蓝 绿 薄 ) 的 微 化 石 , 在 距 今 35 亿 年 的 石灰 岩 中 发 现 。 这 些 岩石 通 
过 海洋 蓝藻 类 细 世 和 沉积 物 层 形 成 于 确定 的 潮 间 带 区 , 称 为 重 层 五 (stromatolitey。 亚 层 石 现 
在 还 在 世界 的 某 些 地 方 继续 形成 。 据 推测 ,这 些 古 老 的 光合 作用 细菌 在 分 解 水 时 将 氧气 作为 
7 生 ， 和 现在 赣 茂 一样。 但 由 于 和 氧气 一 形 或 就 被 海洋 中 许多 各 种 各 样 的 还 原 离 子 
结合 ,所 以 不 能 立刻 聚集 到 大 气 中 。 大 气 中 聚集 的 氧气 浓度 超过 1 中 经 历 了 15 亿 年 ,导致 去 
母 锅 在 大 绝 距 今 20 忆 年 前 从 古 沉积 物 中 消失 了 ， 

传统 上 认为 ,大 气 中 氧气 的 形成 归 因 于 早期 蓝藻 光合 作用 分 解 水 。 但 是 ,在 1993 年 发 现 
了 一 种 新 的 细菌 类 型 可 以 进行 一 种 特殊 的 光合 作用 。 这 些 细 奖 不 从 水 而 是 从 铁 原 子 获 得 电 
子 , 将 亚 铁 离子 (Fe:* ) 转 化 为 高 价 铁 离 子 (Fe” )。 铁 离子 与 水 反应 变 成 氧 氧化 铁 , 然 后 再 变 
成 氛 化 铁 ( 铁 锈 ) ,氧气 不 是 由 这 一 过 程 产 生 的 。 它 暗 示 占 细 蔓 经 类 似 的 光合 作用 能 够 产生 带 
状 铁 形式 而 不 释放 氧气 到 大 气 中 去 。 在 这 一 理论 中 ， 由 蓝藻 光合 作用 裂解 水 产生 氧气 至 少 在 
35 亿 年 前 就 开始 了 。 

另 一 理论 提出 宇宙 射线 的 强度 可 使 氧气 分 子 从 水 分 子 中 游离 出 来 。 然 后 氧气 再 和 海洋 中 
的 铁 结 合 在 沉积 物 中 形成 氧化 铁 。 若 一 旦 氧气 开始 在 人 气 中 形成 {无 论 来 自 于 生物 光合 作用 
还 是 非 生物 过 程 ) ,高 能 县 的 太阳 射线 或 光线 作用 于 氧气 分 子 (O;) 使 其 成 为 臭氧 (DO,)。 奥 氢 
将 提供 给 生物 分 子 免 受 宇宙 射线 破坏 和 影响 的 保护 ,和 它 现在 对 生命 形式 所 起 的 作用 一 样 。 


14.6 合成 核酸 和 和 蛋白质 的 第 一 个 构件 是 如 何 形成 的 ? 


关于 生命 是 如 何在 地 球 上 开始 的 有 两 种 科学 理论 。 要么 牛 命 ( 和 /或 其 前 体 ) 由 非 生命 的 
化 学 物质 在 地 球 上 演变 的 ,要 么 是 在 宁 宣 的 其 他 什么 地 方 演变 后 通过 芷 星 或 陨 星 带 到 地 球 上 
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来 的 (生源 说 理论 panspermia theory) 。 生 源 说 理论 不 能 解释 字 宙 中 生命 的 起 源 , 只 能 把 起 沽 
由 地 球 移 座 其 他 什么 地 方 。 认 为 生命 是 由 某 种 超自然 力量 产生 的 想法 是 不 可 能 被 万 实证 据 支 
持 或 反 双 的 ,因此 是 在 科学 真相 之 外 的 。 

氨基 酸 和 其 他 现代 生物 大 分 子 的 前 体 物 质 已 经 在 陨 星 中 被 发 现 ,因此 这 些小 分 子 的 化 学 
演变 就 将 被 {已 经 被 ;扩展 到 宇宙 中 。 俄 国生 化 学 家 Alexander 工 Oparin, 在 他 1924 年 的 论文 
中 首次 提出 在 地 球 大 气 与 现在 的 大 气 明 极其 不 同 的 时 候 , 这 些 基本 的 构件 单 体 就 已 经 通过 前 
生物 化 学 途径 在 地 球 上 产生 了 。 这 一 理论 在 其 1936 年 的 著作 《生命 的 起 源 } 一 书 中 得 到 进 一 
步 的 展开 。 与 此 同时 ,英国 遗传 学 家 J. B. S Haldane 也 在 生命 的 起 源 方面 独立 的 提出 了 许多 
与 Oparin 相似 的 推测 。 因 此 这 些 理 论 就 构成 了 所 谓 的 Oparin-Haldane 假设 。 但 直到 1953 
年 ,试图 证 实 Oparin-Haldane 假设 的 实验 才 首 次 获 成 功 。Stanley L、，Miller 在 他 的 导师 Har- 
otd Urey 指导 下 ,用 一 个 回流 装置 循环 水 燕 汽 《图 14 - 1) 和 其 他 气体 (CH ,NH 和 H;), 试 图 
当 这 些 气体 暴露 于 一 个 持续 高 压 放 电 的 小 室 时 模拟 早期 的 大 气 。 几 天 之 后 ,分 桥 这 些 混 合 物 
发 现 至 少 含有 10 种 不 同 的 氮 基 酸 , 一 些 乙 醚 和 和 氰 化 所 (HCN)。Milier 和 其 他 科学家 在 随后 
的 实验 中 用 不 同 的 分 子 混合 物 和 能 量 源 产 生 了 多 种 其 他 生物 多 聚 体 的 构件 。 
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图 14-1 (a)Stanley L、Miller。(b) 模 拟 地 球 早期 大 气 条 件 下 合成 有 机 物 分 子 
的 装置 示意 图 。( 选 自 Maernillan Publishing Company， 1977,W. P. stansfield 
《The Science of Evolution}, ) 


5 例 14.1 


在 氮气 中 回 访 所 化 邹 通 过 火花 宣 产 生 后 基 酸 中 的 腺 苦 。 在 适合 氰 化 气 发 生 聚 合 的 条 件 下 
产生 和 乳 清 酚 。 经 光化学 脱 梁 和 乳 清 酸 形成 RNA 中 的 尿 喀 喀 。 由 甲醛 产生 多 种 糖 类 。 四 醛 聚 合 
产生 RNA 分 子 中 的 核 厌 。 非 生物 学 合成 大 分 也 物件 单 体 的 途径 是 很 值得 考虑 的 ,而 且 可 能 
确实 是 无 可 比拟 的 。 人 这 些 或 那些 各 种 各 样 的 途径 已 经 在 不 同 的 地 方 
和 /或 不 同 的 时 间 被 用 到 。 


14. 7 有 实验 可 以 证 明生 物 大 分 子 是 由 较 小 的 单 体 自发 聚合 而 成 的 吗 ? 
Sidney Fox 和 他 的 同事 将 氨基 酸 在 无 水 的 条 件 下 加 热 到 160~210'C ,发 现 氮 基 酸 聚合 成 
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蛋白 质 形 式 的 链 , 他 们 称 之 为 类 收 和 肥 (proteinoid}。 不 像 由 现代 细胞 产生 的 线 状 蛋 白质 ,类 和 蛋 
白 是 分 支 型 的 多 肢 。 它 们 的 分 于 质量 在 4000 一 10 000Da 之 间 ,这 表明 它们 是 由 40 一 100 个 氨 
基 酸 残 某 组 成 。 当 溶解 在 水 中 时 ,类 党 白 表 现 出 许多 生物 蛋白 质 的 性 质 , 包 括 有 限 的 酶 活性 和 
被 诸如 胃 蛋 白 酶 和 胰 蛋 白 酶 等 绰 白 酶 消化 的 敏感 性 。 

重 白 形式 的 肽 键 也 可 以 由 氨基 酸 在 竺 土 上 形成 。 黏 土 由 无 机 离子 和 水 的 交谈 层 悦 成 。 秋 
土 高 度 有 序 的 晶体 结构 强 有 力 的 吸附 有 机 分 子 ,促进 了 彼此 间 的 化 学 反应 ,尤其 当知 土 含 有 让 
富 的 金属 离子 时 。 在 实验 室 中 ,氨基 酸 ,水 和 共 土 的 混合 物 绥 露 于 25 忆 和 594 之 间 的 温度 波 
动 中 ,就 如 同 它们 在 自然 界 置身 于 县 夜 交替 的 泥 室 中 , 在 这 种 实验 里 可 以 检测 到 和 多肽 。 含 有 
核 背 酸 和 硫酸 的 混合 物 加 热 到 60 ,延长 加 热 时 间 就 可 以 产生 核酸 紊 合体 。 如 果 潮 池内 陆 
海 或 合 有 这 些 宫 全 物 湖 党 中 的 水 分 部 分 蒸发 使 得 生物 大 分 子 浓缩 ,彼此 间 相 互 作用 将 更 加 频 
繁 。 

当 类 蛋白 溶 渡 在 水 中 加 热 然后 再 冷却 ,就 可 以 形成 小 球形 颗粒 , 称 为 微 球 (microsphere)。 
这 些微 球 和 球形 细菌 有 同样 的 大 小 和 形状 。 某 些 可 以 通过 类 蛋白 和 脂 类 的 洪 加 生长 成 长 ( 增 
加 体积 ) ,随后 通过 分 裂 或 出 芽 增 殖 。 某 紫 微 球 还 可 以 从 水 环境 中 吸收 各 种 分 子 ,有 些 有 弱 俊 
化 活性 ,包括 催化 ATP 到 ADP 的 水 解 作用 ,有 陪 闭 作 有 内、 赔 氨 作用 和 氨基 化 。 

许多 年 来 科学 家 始终 相信 出 细胞 膜 只 有 在 它们 含有 蛋白 质 通道 时 才 透 过 营养 成 分 和 离 
子 。 但 在 20 直 纪 60 年 代 早期 ,生物 学 家 Alec Bangham 发 现 ,由 蛋黄 中 提取 的 脂 类 当 和 水 混 
合 时 ,自发 组 织 形 成 如 同 许 多 细胞 大 小 的 双 层 小 泡 。 这 些小 泡 就 是 所 请 的 脂 质 体 (liposome) . 
以 后 发 现 ,由 带 有 10~14 个 碳 长 尾巴 的 脂肪 酸 组 成 的 脂 质 体 倾向 于 形成 闭合 的 小 泡 , 但 是 它 
们 留 有 的 汕 洞 足以 从 环境 介质 中 吸收 诸如 蛋白 质 和 核酸 等 的 各 种 物质 。 陷 人 脂 双 层 或 脂 质 体 
中 的 物质 会 发 现 自 己 处 于 一 种 亲 水 环境 中 ,使 得 它们 有 更 适宜 的 条 件 进 行 某 种 特定 的 化 学 反 
应 。 因 此 脂 双 屋 既 促进 凝集 也 促进 催化 。 类 蛋白 可 以 增加 日 质 双 屋 膜 的 传导 必用。 这 境 示 着 
它们 可 以 成 为 离子 或 电子 传导 的 核心 ， 由 脂 质 膜 和 蛋白 微 球 构成 ,但 是 缺少 DNA 或 RNA 分 
子 的 小 泡 , 据 推测 在 生命 起 源 的 日期 阶段 就 存在 这 些 实体 称 为 始祖 生命 (progenote)。 


核糖 核酸 (RNA) 与 核糖 核 蛋 白 (RNP) 的 世界 


14.8 一 个 生命 系统 必须 能 够 复制 其 遗传 物质 并 且 能 有 所 进化 。 现 存 细胞 的 基 
因 组 都 是 由 DNA 组 成 的 而 且 都 能 参与 上 述 功能 。DNA 复制 需要 和 蛋白质， 
但 大 多 数 蛋 白质 是 在 RNA 模板 上 形成 的 ,而 RNA 模板 本 身 则 是 依据 DNA 
模板 形成 的 。 那 么 到 底 谁 先 形成 ,蛋白 质 还 是 核酸 ? 


某 些 细菌 L 例 如 芽孢 杆菌 (Bacilius prevwis)] 无 需 核 精 体 就 可 以 合成 短 肽 抗生素 类 化 合 
物 。 但 是 ,承担 这 些 特殊 类 型 蛋白 质 合成 的 酶 要 比 它们 产生 的 寡 肽 产物 长 得 多。 由 于 合成 短 
杆菌 及 S 类 似 于 脂 驴 酸 的 人 台 成 ,所 以 早期 的 一 个 理论 认为 核糖 体 蛋 白质 的 合成 是 由 脂肪酸 的 
合成 演变 来 的 。 但 对 于 短 杆 菌 肽 S 的 每 一 个 肽 刍 至 少 要 有 一 个 酶 促 亚 基 ， 所 以 这 些 较 长 酶 分 
子 的 起 始 不 能 归 因 于 这 种 机 制 类 型 。 

在 1981 年 , 随 着 来 自 于 纤毛 岗 原 生动 物 四 膜 虫 (Tetrahymena thermophila) rRNA 转录 
中 一 个 内 含 子 的 发 现 ,这 个 “ 鸡 还 是 重 ” 的 问题 有 望 获得 解决 。 该 内 含 子 可 以 在 没有 蛋白 质 参 
与 的 情况 下 将 自己 从 原 分 子 中 去 挤 。 从 那 时 起 ,许多 其 他 有 催化 作用 的 RNA( 核 本 ,ri- 
bozyme) 在 不 同 生物 中 被 发 更。 假设 生物 出 现 前 RNA 分 子 就 能 够 通过 单 核 奉 酸 随机 缩合 成 
为 小 型 多 聚 体 自我 复制 (RNA 复制 酶 )。 大 多 数 现代 一 白质 的 活性 位 点 和 有 催化 活性 的 RNA 
攀 成 了 它们 所 属 聚 合体 中 相对 较 小 的 片段 。 非 生物 合成 的 , 较 小 的 原始 RNA 复制 酶 可 能 只 
有 很 弱 的 催化 活性 ,而 且 可 能 导致 易 错 复制 。 但 这 样 一 个 分 子 就 应 该 能 够 利用 自身 或 其 他 
RNA 分 子 作为 模板 聚合 RNA 核 甘酸 。 早 期 RNA 复制 酶 分 子 复制 期 间 的 许多 错误 将 创造 基 
因 多 样 性 库 , 自 然 的 选择 倾向 于 那些 复制 迅速 和 人 或) 复制 更 为 准确 的 分 子 。 这 一 -设计 有 -- 个 问 
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题 ,就 是 没有 复制 酶 可 以 复制 它 自己 的 活性 位 点 。 有 必要 提出 ,与 前 体 分 子 的 原始 状态 同时 ， 
有 了 两 个 RNA 复制 酶 被 合成 。 含 有 一 个 RNA 基因 组 的 一 类 顷 胞 , 称 为 eugenote, 被 推测 是 由 
始祖 生物 进化 而 来 ， 


14.9 ”四 膜 虫 的 自我 剪接 内 含 子 是 如 何 将 其 自身 从 原 rRNA 分 子 中 去 掉 的 ? 


四 膜 虫 主要 的 转录 产物 (前 rRNA) 通 常 有 17S,5. 8S 和 26 S rRNA 分 子 , 后 两 个 组 成 了 
较 大 的 60S 核 精 体 亚 基 ， 合 成 过 程 中 ,在 26S rRNA 中 存在 一 个 413 个 核 昔 酸 的 内 含 子 , 而 且 
通过 一 系列 的 磷酸 键 转移 (phosphoester bond transfer) 或 转 本 作用 (transesterification) 环 化 
(图 14 - 27。 该 内 含 子 在 其 5 端 有 一 6 个 核 昔 酸 组 成 的 序列 ( 称 为 内 部 指导 序列 ), 和 3 端的 
部 分 互补 序列 在 基 配 对 。 内 含 子 的 活 人 性 位 点 与 一 个 自由 的 鸟 背 酸 (GMP.GDP 或 GTP) 相 连 。 
G 单 核 苷 酸 的 3- OH 在 相 邻 5 端 外 显 子 前 接 位 点 磷酸 二 酷 键 发 动 亲 核 攻击 。 磷 酸 基 和 送 基 
在 转 酯 皮 应 中 被 交换 ,使 得 前 rRNA 分 子 在 这 一 点 上 形成 了 一 个 缺口 。3 端 外 显 子 的 5 端 带 
有 一 个 着 基 ; 内 含 子 的 5 端 带 有 们 酸 基 。 在 5 端 外 显 子 新 形成 的 3' 端 迭 基 攻击 内 含 子 3 端的 
爸 酸 二 栈 键 。 再 一 次 的 转 酮 反应 释放 出 了 内 含 子 ( 带 有 3 - OH)}) 和 经 交接 的 RNA。 转 酯 反应 
不 消耗 任何 高 能 键 。 形 成 的 磷酸 二 酯 键 数目 与 被 破坏 的 一 样 多 。 因 此 ,内 含 子 只 是 重 排 现 有 
的 磷酸 二 酯 刍 并 没有 形成 任何 新 的 键 。 
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图 14-2 四 膜 虫 rRNA 内 会 子 自我 前 寝 活性 示意 图 。(a) 内 合子 内 部 指导 序列 与 5 
端 外 显 子 3 端 配 对 。 结合 在 内 合子 活性 位 点 上 的 鸟 阁 酸 攻击 5 剪接 位 点 。(b)(a) 的 
简化 示意 图 。(c) 转 酯 反讽 赤 放 内 含 子 的 5 端 ， 在 5 端 外 显 子 3 端 新 形成 OH 基 攻 击 
3 剪接 位 点 ,导致 (d) 被 前 接 的 rRNA 和 自由 内 含 子 。 箭头 表示 自由 内 合子 的 3 -OH 
可 以 攻击 内 部 磁 酸 酯 键 ,产生 一 个 399 个 核 苷 龄 的 闭环 和 一 个 15 个 核 萌 酸 的 线性 片 
段 ( 末 表示)。 
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14. 10 ”定义 认为 , 酶 分 子 可 以 反复 催化 化 学 反应 而 自己 在 反应 中 并 不 被 改变 。 
四 膜 虫 的 RNA 自我 剪接 内 盒子 只 能 一 次 性 的 从 原 分 子 中 将 自己 去 除 。 去 
除 之 后 ,该 内 合子 就 不 再 有 这 种 功能 了 (永久 性 的 改变 )。 因 此 ,应 该 说 被 
去 除 的 内 含 子 实际 上 不 能 算是 一 种 真正 的 酶 。 这 种 争论 有 必要 吗 ? 


自我 去 除 之 后 ,内 含 子 经 过 一 或 两 次 自我 催化 和 裂解 ,使 内 含 子 不 能 逆转 的 被 切除 。 最 
终 内 合子 成 为 一 个 较 小 的 线 忻 片段。 这 种 核心 酶 能 够 袁 合 窒 聚 胞 喀 喧 成 为 多 聚 胞 喀 啶 分 子 。 
在 作为 多 聚 胞 喀 哇 带 合 酶 的 作用 中 ,内 含 子 核心 表现 出 了 真正 酶 的 行为 。 除 去 新 的 寡 聂 胞 喀 
啶 分 子 蔡 代 了 5 端 剪接 位 点 ,在 作为 切除 过 程 中 ,内 会 子 通过 催化 同一 磅 酸 二 酯 键 转移 ( 转 栈 
反应 }， 无 论 通 过 和 蛋白质 战 是 RNA 酶 ,RNA 的 分 裂 都 涉及 到 质子 交换 反应 。 转 本 反应 或 故 
酸 酯 键 转移 也 涉及 到 奈 子 的 交换 。 水 解 和 转 酵 及 应 都 涉及 着 基 在 特定 磷酸 酷 键 处 的 亲 核 攻 
击 。 当 攻击 集团 是 水 时 发 生 水 解 反应 ;如 果 攻 击 集团 是 核糖 核酸 3 - OH 时 就 发 生 转 本 反应 。 
简 言 之 ,四 民 虫 内 含 子 的 核心 酶 只 是 简单 的 从 一 个 窒 聚 胞 连 哇 将 C 残 基 移 至 另 一 分 子 ,使 得 
某 些 寒 聚 体 在 消耗 其 他 分 子 的 加 时 发 生 延 长 .并 没有 创造 出 新 的 磷酸 二 酯 键 . 一 般 RNA 事 
合 酶 的 底 物 是 单 核 苷 酸 三 磷酸 。 核 心 内 合子 多 聚 胞 喀 啶 聚合 酶 以 寡 聚 核 任 酸 为 底 物 。 嘉 聚 核 
苷 酸 比 单 核 苷 酸 三 杰 上 酸 要 稳定 得 多 。 所 以 , 当 原 始 环境 中 如 果 赛 孙 核 香 酸 相对 丰富 ,那么 第 一 
个 RNA 复制 酶 就 可 能 更 适 于 聚合 守 聚 核 并 酸 而 不 是 单 核 背 酸 三 磷酸 。 


14. 11 由 早期 肽 特异 性 原核 糖 体 产生 的 各 种 肽 有 许多 缺陷 。 自 然 选择 希望 通过 
分 离 带 有 编码 序列 能 力 的 外 源 分 子 保留 原核 糖 体 rRNA 中 内 部 指导 序列 
(功能 类 似 于 mRNA 序列 ) 的 置换 。 这 种 置换 在 实验 中 是 如 何 被 证 实 的 ? 


四 膜 虫 内 会 子 的 内 部 指导 序列 是 原 RNA 复制 酶 的 分 子 化 石 ,该 复制 酶 主要 的 功能 龙 ( 并 
保持 下 来 ) 聚 合 RNA 分 子 。 如 果 确 实 如 此 ,就 有 可 能 删除 内 部 指导 序列 并 且 将 内 含 子 核心 转 
移 到 一 个 依赖 于 外 部 指导 序列 或 模板 的 RNA 聚合 紫 中 。 已 知 RNA 分 子 的 三 维 折价 形 成 的 
袋子 可 以 结合 诸如 Ca:+ ,Mgs+ 和 Zp+ 等 二 价 阳 离子 。 如 果 在 内 合子 核心 表面 被 结合 上 了 许 
多 这 种 金属 离子 ,这 些 金属 离子 就 点 该 能 够 和 外 源 模板 主 链 上 的 负 价 磷酸 基 形成 离子 键 。 这 
将 促进 内 含 子 核心 阳离子 区 和 模板 分 子 之 间 的 相互 作用 。 随 机 塞 集 核 昔 酸 既 作为 RNA 复制 
的 引物 还 作为 在 RNA 分 子 聚 合 反 应 中 活化 的 单 核 背 酸 来 源 。 这 种 RNA 聚合 酶 (复制 酶 ) 能 
够 催化 多 种 ,并 不 是 由 内 部 指导 序列 专 一 化 的 一 种 RNA 分 子 的 产生 。 


14. 12 ”更 为 复杂 的 真 核 生 物 中 断 歼 基因 含有 内 合子 ,这些 内 含 子 必须 在 成 熟 
mRNA 被 释放 到 胞 质 中 之 前 由 mRNA 前 体 分 子 中 除去 。 这 一 剪接 机 制 是 
如 何 起 始 的 ?9 
核 mRNA 的 前 接 是 由 工 类 或 了 类 自我 剪接 内 会 子 演 变 来 的 ,因为 它们 都 有 相似 的 前 体 
(图 14 - 3》。 通 常 工 类 内 盒子 被 作为 线性 分 子 切除 然后 再 环 化 。 工 类 内 含 子 的 去 除 一 般 起 始 
于 一 个 乌 苷 酸 的 3- OH。 人 得 在 理论 上 并 不 能 解释 为 什么 最 初 的 攻击 不 是 在 内 含 子 内 部 2- 
OH ,就 象 了 [类 内 含 子 和 核 mRNA 内 会 子 一 样 ?” 在 这 种 方式 中 ,被 去 除 的 内 含 子 是 个 带 有 三 
个 磷酸 二 酯 键 的 腺 苷 酸 分 支 的 套 索 分 子 。 
鉴于 四 膜 虫 的 工 类 核 rRNA 内 含 子 .下 类 考 菌 线粒体 内 含 子 和 核 mRNA 内 含 子 的 剪接 
机 制 非常 类 似 , 因 而 这 三 类 内 含 子 起 源 于 同一 个 祖先 。 在 这 一 进化 过 程 中 , 核 mRNA 内 会 了 
被 推测 已 经 失去 了 自我 前 接 功 能 , 了 类 或 了 类 的 和 分 子 内 活性 ( 顺 式 作用 )。 这 些 失 去 的 功能 现 
在 由 分 子 内 反 式 作用 核 微小 核糖 核 蛋 白 (snRNP) 分子 表现 , 合 在 一 起 称 为 一 个 剪接 体 。 
snRNP 的 催化 成 分 可 能 在 于 其 RNA(snRNA) 而 不 是 在 蛋白 质 中 。 因 此 ,snRNA 应 该 代表 
RNA 世界 中 自我 剪接 RNA 的 分 子 化 石 。 被 snRNP 中 snRNA 的 5 末端 识别 的 核 mRNA 内 
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含 子 的 5《〈 左 ) 端 筋 接 售 点 称 作 LT 。 
内 合子 类 型 :| 类 [类 


催化 : 白 我 监 接 白 我 前 过 


核 mRNA 


前 mRNA+sSnRNP 
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图 14-3 内 合子 的 三 种 类 型 和 两 种 前 接 机制 ， 参 见 14, 12 的 解释 。 


mRNA 由 售 子 的 3'( 右 ) 前 接点 被 snRNPU4.U5 和 U6 识别 ,但 在 这 些 snRNP 中 的 





snRNA 与 该 剪接 点 的 mRNA 之 间 没 有 核 苷 酸 互补 区 。 这 意味 者 在 这 些 


个 组 份 涉 及 到 位 点 的 识别 。 在 RNA 中 ,3 剪接 位 点 有 可 能 被 互补 的 snR: 


动物 中 ,3 剪接 位 点 是 由 与 任何 snRNA 分 开 的 snRNP 中 的 至 少 一 种 识别 
位 点 分 裂 与 连接 的 机 制 还 不 清楚 。 在 峭 椎 动物 的 进化 中 , 至少 有 一 种 蛋白 





snRNP 中 至 少 有 一 
NA 识别 ,可 在 脊椎 
(结合 )。mRNA 3 
质 似 乎 是 完全 替代 


了 RNA 的 功能 。 有 可 能 现在 的 snRNP 仍然 在 演变 ,RNP 的 世界 并 不 是 静止 不 变 的 。 


14.13 ”假设 认为 RNA 分 子 是 早期 生命 系统 的 原 基因 组 / 酶 分 子 
持 这 一 理论 ? . 
中 实验 室 中 在 被 激发 的 原始 条 件 下 核糖 要 比 脱 氧 核糖 容易 合成 得 多 


,哪些 事实 可 以 支 


@ 所 有 现存 细胞 的 DNA 前 体 都 是 被 RNA 核 上 芽 二 磷酸 ,通过 高 度 被 保守 的 蛋白 降 核 糖 
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核 并 二 磷酸 还 原 栈 (ribonucleoside diphosphate reducetasey 还 原 产 生 的 ， 所 谓 高 度 保 
守 (highly conservedy 的 分 子 就 是 指 那些 从 非常 广泛 的 各 种 生物 体 中 相似 的 结构 得 到 
证 实 的 ,在 进化 忠 中 长 时 间 几 乎 不 发 生 改 变 的 分 子 。 这些 酶 即使 是 出 现在 差别 很 大 的 
生物 细胞 中 也 几乎 没有 结构 上 的 区 别 。 这 就 意味 着 它 是 一 个 得 很 长 的 进化 中 中 始终 
执行 同一 使 命 的 古老 成 员 。RNA 基因 组 的 生命 系统 据 推测 首先 进化 ， 更 为 稳定 的 
DNA 基因 组 储存 遗传 信息 进化 较 隐 。 合 成 DNA 多 到 体 的 单 体 只 有 在 核糖 核 昔 二 磷 
酸 还 原 酶 出 现 后 才 由 化 学 途径 大 其 合成. 

名 核糖 含有 2 一 和 3 OH, 而 脱毛 核糖 没有 2 -OH。 在 现代 tRNA 分 子 中 .2 -和 3 -OH 
都 涉及 到 某 些 促成 三 叶 草 或 二 形 结构 的 特 蛛 氢 键 ， 单 链 DNA 分 于 在 形成 这 种 复杂 
的 三 维和 构象 时 不 如 RNA 分 子 稳定 。 尚 且 , 现 代 核 酶 的 催化 活性 已 知 涉 及 到 核糖 的 2 
-OH, 脱 氧 核糖 没有 2 OH。 

电 所 有 双 链 DNA 分 子 都 有 相间 的 不 变 的 双 螺 旋 结 斧 , 这 种 结 桨 让 我 们 不 可 能 期 望 它们 
有 酶 的 性 质 ,而 且 也 确实 没有 冯 链 DNA 被 发 现 有 催化 作用 。 但 是 .又 链 DNA 可 以 折 
鸽 , 使 得 几 千 个 碱 基 对 隔 开 的 片段 问 蛋 白质 介 导 的 相互 作用 得 以 发 证 ,就 每 在 增强 厅 
列 中 发 生 的 一 样 。 单 链 DNA 分 子 和 大 多 数 单 链 RNA 分 子 -一 样 可 以 折 释 成 复杂 的 二 
级 结构 ,尤其 是 它们 有 相似 的 和 蛋白质。 通过 在 一 个 非 细 胞 分 了 系统 (和 14. 21 中 讨论 
的 类 似 ? 中 的 人 工 选择 可 以 证 明 当 某 些 蛋 白 酶 迅速 专 一 地 切割 RNA 分 子 时 ,就 可 以 
形成 单 链 DNA 分 子 (ssDNA1。 单 链 DNA 分 子 是 某 些 真 核 病毒 (例如 ,细小 病毒 中 的 
线性 ssSDNA7? 和 某 些 叭 菌 体 (例如 ,入 -174 和 MI17 中 的 环 状 ssDNA) 的 基因 组 .但 没 
在 真 核 细 胞 或 原核 细胞 中 发 现 。 


14.14 为 什么 说 蛋白 质 行使 了 最 初 由 RNA 分 子 执行 的 大 部 分 功能 ? 


现代 生物 合成 的 蛋白 质 最 多 含有 20 种 不 同 的 氨 某 酸 ,而 RNA 只 有 4 种 不 同 的 核 蔡 酸 ， 

RNA 分 子 的 三 维 形状 是 由 互补 碱 基 对 之 间 的 氧 键 类 定 的 。 因 此 ,一 RNA 分 子 中 部 分 的 核 苷 

酸 序 询 (涉及 到 分 子 形状 的 部 分 ) 需 要 和 同一 分 子 中 的 另 一 部 分 序列 形 战 互补 (或 类 亿 的 ) 序 

列 。 这 些 部 分 大 大 局 限 了 功能 RNA 分 子 (例如 tRNA 的 三 叶 草 形 和 工 形 ;的 核 芽 酸 序列 , 比 

在 功能 蛋白 质 中 和 氨基酸 所 受 的 限制 哆 为 严重 。 央 此 多 辑 上 认为 如 来 一 个 进化 系统 能 够 合成 货 

白质 组 成 的 酶 ,那么 功能 蛋白 质 中 的 氨基 酸 序 族 就 要 比 功能 核 酶 中 的 核 荐 酸 序列 点 为 灵活 。 

在 有 用 蛋白 质 产生 中 起 作用 的 早期 核 酶 是 在 保留 和 复制 中 强 询 做 向 于 选择 的 。 于 是 蛋 自 质 就 

逐渐 埋 代 了 许多 原来 由 RNA 分 子 行使 的 功能 ,包括 大 部 分 催化 功能 。 

14. 15 “如果 蛋白 质 行 使 了 早期 核 酶 的 大 部 分 功能 ,那么 我 们 有 希望 看 到 在 这 种 
部 分 过 渡 中 , 革 些 酶 是 由 RNA 和 和 蛋白质 一 起 构成 的 。 现 在 还 有 没有 这 样 
的 酶 存在 呢 9 

也 许 这 种 核糖 核 蛋白 典型 的 例子 就 是 核糖 核酸 酶 P(ribonuctease P,RNasc P)。 这 种 酶 
通过 在 tRNA 的 5 端 断裂 将 上 E.coli 全 部 的 tRNA 从 较 大 的 原始 转录 物 中 移出 。 在 这 种 切割 

中 任何 一 端 都 设 有 通用 的 核 苷 栈 序 列 , 所 以 RNase P 至 少 可 以 识别 所 有 tRNA 共有 的 三 维 结 

构 中 一 个 。RNase P 是 由 一 个 小 RNA 分 子 (377 个 核 昔 酸 ) 和 一 个 小 蛋白 质 ( 相 对 分 子 质量 大 

约 20 000) 构 成 的 。 在 生理 条 件 下 ,两 种 组 份 都 参与 酶 的 活性 。 但 在 非 生理 条 件 下 (例如 在 高 

镁 浓度 缓冲 液 中 ) ,只 有 RNA 组 份 正确 的 并 以 单 酶 类 似 的 速度 表现 催化 活性 。 蛋 白质 部 分 的 

作用 尚 不 清楚 。 

14. 16 “前面 讨论 的 两 种 催化 酶 (四 膜 虫 "RNA 内 合子 和 RNase P) 名 解 底 物 RNA。 
有 什么 理由 可 以 认为 中 间 代 谢 的 第 一 个 酶 也 含有 RNA? 

在 中 间 代 谢 中 涉及 的 省 包 重 白 酶 的 催化 活性 ,都 可 通过 与 其 俱 化 位 点 结合 ( 共 价 或 非 其 
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价 的 ?的 核 苷 酸 辅 因 闻 (nucleotide cofactor} 相 连 而 得 到 加 强 。 许 多 这 些 现 代 辅 因子 在 结构 上 
者 与 核 背 酸 相 关 ( 图 14- 4 。 这 类 例子 包括 尼克 酰胺 逐 蚌 叭 二 核 甘 酸 (NAD) , 黄 宫 腺 喷 险 一 
核 音 酸 CFAD) 和 乙酰 辅酶 A(acetyl-CoA 或 aeyl-CoA)，。 因 此 显而易见 , 核 节 酸 辅 因子 是 涉及 
RNA 代谢 途径 中 酶 的 代谢 化 石 ， 
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尼克 栈 腕 腺 味 叭 一 核 昔 酸 (氧化 形式 .NAD') 黄 素 腺 呵 叭 二 核 上 甘酸 (氧化 形式 .FAD) 





图 14-+ 中 全 代谢 中 三 个 核 苷 酸 辅助 因子 的 结构 。 


14. 17” 肽 键 形成 的 现代 核糖 体 机 制 还 没有 完全 清楚 。 比 如 , 还 没有 已 知 娃 一 个 
确定 的 蛋白 质 难 化 及 键 的 形成 。 对 此 有 一 种 解释 认为 “及 基 转 移 酶 " 活 
化 需要 不 止 一 个 核糖 体 蛋 白质 协同 作用 。 对 此 还 有 其 他 的 解释 吗 ? 
核糖 体 的 肽 基 转 移 活 性 发 生 在 核糖 体 的 rRNA 部 分 而 不 是 蛋白 质 中 。rRNA 分 子 的 结 
构 和 序列 中 大 部 分 是 保守 的 。 如 果 tRNA 不 仅 只 是 个 被 动 的 构 集 而 在 肤 键 形成 中 有 活性 , 屠 
么 这 就 不 难 想像 了 。 

另 …- 方 面 ,如 果 肽 键 的 形成 是 “自发 的 ,都 么 通过 将 活化 的 氯 乙酰 中 NA 复合 体 与 肽 基 
tRNA 在 mRNA 分 子 上 的 线性 联合 ,使 得 整个 核 粮 体 作为 肽 基 转 移 酶 ,而 不 是 像 大 多 数 合成 
酶 那样 催化 此 价 键 形成 。 现 代 核 精 体 应 该 是 分 子 化 右 ,隐藏 了 许多 在 蛋白 质 与 RNA 共同 作 
用 或 是 替代 RNA 催化 功能 过 程 中 RNP 曾 在 核糖 体 中 表现 出 来 的 ,相同 的 性 质 ， 


* 1。 
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14.18 “在 RNA 中 遗传 密码 是 如 何 被 建立 的 9 


可 以 产 牛 各 种 各 样 有 用 和 屎 白质 的 早期 生命 系统 倾向 于 优先 选择 有 更 多 限制 性 的 组 成 成 
分 ， 所 以 ,选择 促进 了 原始 核糖 体 tRNA 和 tRNA 侣 成 酶 的 多 样 性 。 这 一 过 程 产生 了 一 系列 
肽 专 一 核 茧 体 ,每 一 个 都 有 像 mRNA 起 作用 的 、 各 不 相同 的 内 部 指导 序列 。 期 的 遗传 
和 窒 码 的 建立 就 是 建立 了 一 系列 tRNA 合成 酶 和 相关 的 肽 专 - -原始 碎 糖 体 。 六 一 步 的 改进 倾 
向 于 减少 来 源 于 转录 和 转译 错误 的 突变 中 厂 青 的 影响 。 志波 传人 四 这 站 交 室 和 
能 要 内 巧 于 密码 的 简 并 (大 多 数 氨 基 版 者 有 一 个 以 上 的 密码 子 ) 和 mRNA 帘 码 子 第 三 位 的 摊 
动 性 (一 般 允 许 一 个 味 蛤 租 代 另 一 个 嘎 叭 或 是 一 个 喀 啶 替代 号 一 个 喀 川 ?。 


14. 19 氨基酸 有 哪些 性 质 有 助 于 遗 导 窗 码 的 建立 ? 


太 多 数 蔬 水 性 气 基 酸 ( 葵 琴 氨 酸 . 亮 氨 酸 . 异 亮 氨 酸 . 重 所 酸 和 内 氨 酸 ) 部 有 UL 在 其 mRNA 
密码 子 的 中 间 ,市 太 多 数 灯 水 性 氨基 酸 ( 酷 氮 县 、 组 毛 酸 , 谷 氨 酰胺 ,天 冬 醉 胺 、 赖 迄 酸 、 精 揽 酸 
和 谷 氨 酸 ) 都 有 A 在 其 mRNA 密码 子 的 中 间 ， 另 外 ,在 中 间 带 有 上 的 密码 子 比 带 有 GG 的 密 妈 
子囊 多 的 对 应 朴 水 性 握 基 酸 。 这 些 事实 找 示 最 于 的 编 但 可 能 简单 地 与 氨基 酸 的 亲 水 性 对 应 。 
而 县 ,在 许多 例子 中 , 邵 果 一 个 审 码 子 的 前 两 个 碱 基 确定 了 ,第 三 位 上 四 种 符 选 的 核 芽 酸 无 沦 
哪 一 个 都 编码 同一 种 氨基 酸 。 因 此 可 以 假设 早期 的 转译 系统 只 用 化 人 码 子 中 的 前 斋 个 磊 基 确定 
氨基 酸 。 要 确定 哪些 密码 子 是 最 先 建 立 的 各 种 理论 都 设 有 足够 的 让 撕 葡 持 。 藻 一 所 -个 审 码 
子 被 成 功 的 应 用 ,那么 编码 中 任何 重要 的 改变 者 是 不 允许 的 。 这 就 是 为 什么 编码 了 20 个 而 日 
只 有 20 个 氨基 酸 就 产生 了 一 个 奇迹 。 

14.20 ”从 体内 RNA 寡 聚 体 的 非 酶 俯 化 合成 中 ,已 经 获得 了 鄙 些 关于 遗传 密码 的 
推测 

在 实验 室 中 , 当 嗓 岭 { 用 字母 RR 表示 } 和 和 喀 喧 (用 字母 Y 表示 ) 交 替 出 现时 ,RNA 守 聚 体 
的 非 酶 合成 更 容易 发 生 , 产 生 三 联 体 RYR 和 YRY。 因 此 ,由 于 中 间 是 嗓 哈 的 密码 子 更 多 的 二 
编码 亲 水 性 氨基 酸 而 中 间 是 喀 喧 的 密码 子 更 多 的 是 编码 朴 水 性 氨基 酸 。 早 期 RNA 中 的 原始 
肘 已 经 有 一 些 规 则 ,由 赖 氨 酸 和 丙 氨 酸 残 基 交 和 替 构 成 的 人 工 肽 段 , 并 自发 的 峙 集成 丝 心 蛋白 且 
发 现 B 析 释 形 式 。 这 类 肽 段 有 亲 水 性 和 疏水 性 表面 ,倾向 于 否 集成 膜 状 结构 。 甚 至 于 为 适应 
进化 系统 ,稍微 有 一 些 规律 的 肽 段 帮会 在 自然 选择 中 通过 其 构成 来 保证 编码 系统 的 永久 性 和 
精确 性 。 


14. 21 ”有 实验 证 据 可 以 证 实 无 细胞 分 子 系统 是 通过 自然 选择 演变 而 来 的 吗 ? 


在 无 细胞 分 子 演变 的 实验 中 ,我 们 必须 通过 双重 人 为 选择 增殖 ,只 允许 那些 拥有 我 们 感 兴 
趣 的 性 质 的 分 子 产生 。 比 如 我 们 要 的 核 酶 只 可 以 断裂 DNA 而 不 能 断裂 RNA。 我们 需 遵循 
的 实验 设计 就 要 通过 反 转 录 形 成 核 酶 的 cDNA ,然后 用 多 聚 酶 链 友 应 进行 增殖 。 再 允 cDNA 
转录 回 RNA。 通 过 应 用 这 些 低 保 真性 方法 ,我 们 将 允许 突变 的 发 生 并 积累 到 一 个 有 用 的 水 
平 。 由 一 个 带 有 103 个 核 酶 分 子 的 杂 合 基 内 群体 开始 ,将 这 一 群体 暴露 于 DNA 底 物 。 这 些 
核 酶 中 只 有 很 小 一 部 分 能 够 断裂 DNA。 如 果 我 们 提供 一 系列 适宜 的 条 件 ,断裂 DNA 的 核 栈 
可 以 被 断 改 产 牺 的 一 部 分 标记 。 我 们 只 扩 增 靶 分 子 并 且 如 前 所 述 多 许 新 突变 发 生 。 这 一 系列 
设计 至 少 重复 10 次 以 上 。 在 实验 结束 时 , 核 酶 分 子 的 群体 可 以 高 黎 切 断 DNA, 从 而 被 高 度 证 
富 化 。 在 这 -实验 中 我 们 确实 得 到 了 这 些 结 瑟 。 

在 1995 年 发 现 , 可 以 人 为 的 选择 某 些 有 催化 作用 的 RNA 分 子 ( 从 实验 中 一 个 大 随机 
RNA 库 中 ) ,并 在 提供 了 共 丙 氨 酰 腺 苍 单 磷 版 时 ,迅速 氨 栈 化 带 有 某 丙 氨 酸 的 2 3 末端 。 这 
些 RNA 分 子 和 现代 氨 酰 基 tRNA 合成 酶 催化 同样 的 氨 栈 基 转 移 。 这 类 人 为 选择 实验 的 成 功 
了 暗示 :给予 是 够 的 时 间 和 适宜 的 环境 ,在 生命 进化 的 早期 , 户 然 选择 可 以 使 得 大 量 有 能 化 功能 
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的 RNA 分 于 产生 。 
14. 22 ”病毒 生活 周期 中 有 没有 可 以 被 看 作 是 分 子 化 石 的 ? 


嘲 有 于 DNA 病毒 通过 一 RNA 中 间 体 复制 它 的 DNA 基因 组 ,而 反 转 录 病 毒 则 通过 一 DNA 
中 间 体 复制 其 RNA 基因 组 。 这 两 种 病毒 都 代表 它们 寄主 细胞 由 RNA 到 DNA 基因 组 转换 
时 期 中 的 分 子 化石 。 

在 多 顺 反 子 RNA 基因 组 进化 之 前 ,每 个 蛋白 质 或 非 编 介 RNA(rRNA .tRNA), 由 不 间 
RNA 基因 组 片段 代表 。 某 些 RNA 病毒 有 节 段 基因 组 (segmented genome 就 是 指 基 因 组 由 
一 种 以 上 的 RNA 分 子 组 成 ) ,但 每 个 节 跨 含有 多 个 基因 。 从 功能 上 讲 , 每 个 病毒 至少 含有 每 
种 节 段 中 的 一 个 。 比 如 ,脉络 从 脑膜 炎 病 毒 有 两 个 季 段 ,流感 病毒 有 8 个 节 段 , 呼 肠 弧 病毒 有 
10 个 节 段 。 没 有 DNA 病毒 已 知 有 节 段 基因 组 。 也 许 这 些 节 段 性 RNA 病毒 基因 组 也 可 被 认 
为 是 RNP 的 分 子 化 石 。 

许多 植物 病毒 有 能 够 自我 断 烈 的 单 链 RNA 基因 组 。 可 能 这 些 病 毒 含 有 的 RNA 厅 列 是 
当 RNA 既 有 基因 组 功能 又 有 催化 功能 时 的 分 子 化 石 。 

Er 例 14.2 











首 菏 transient stesk virus(LTSV) 的 324 个 核 普 酸 基 因 组 是 一 个 共 价 闭环 单 链 RNA 分 
子 ， 它 通过 小 环 机 制 复制 ,产生 多 聚 RNA 晨 ( 爹 有 一 个 以 上 1.TSV 基因 组 )。 通 过 自我 兽 接 
从 这 些 多 聚 分 子 中 去 掉 LTSV 基因 组 。 


PNA 忆 界 
14.23 ”DNA 最 终 代 蔡 RNA 成 为 遗传 物质 的 理论 基础 是 什么 ? 


双 链 DNA 分 子 比 单 链 RNA 分 子 稳定 。 因 此 ,生命 系统 将 遗传 信息 储存 在 DNA 分 子 中 
比 在 RNA 分 子 中 有 利 。RNA 的 2- OH 可 以 攻击 邻近 的 磷酸 二 酯 键 ,使 得 RNA 更 不 如 
DNA 稳定 。 在 早期 地 球 剧烈 的 条 件 下 这 种 自动 催化 过 程 可 能 被 加 剧 。 细 胞 变 得 更 为 复杂 , 它 
们 的 基因 组 大 小 也 要 增加 。 如 果 早 期 的 eugenote 有 节 段 性 RNA 基因 组 ,那么 每 个 节 段 中 至 
少 有 一 个 会 在 其 存活 的 后 代 细 胞 中 表现 出 来 。 为 加 强 这 种 可 能 性 ,给 后 代 细胞 提供 了 整个 基 
因 组 ,自然 选择 表 睐 于 多 有 顺 反 子 基 因 组 的 产物 。 但 RNA 基因 组 节 段 越 大 .由 自动 催化 作用 其 
稳定 性 就 变 得 越 差 。 所 以 ,用 多 顺 反 子 DNA 分 了 替代 RNA 的 基因 组 功能 要 有 利得 多 , 留 下 
RNA 行使 不 需要 长 时 间 存 活 的 功能 。 已 知 最 早 含有 DNA 基因 组 的 无 核 细胞 是 原核 细胞 。 


14.24 从 RNA 基因 组 到 DNA 基因 组 转换 中 涉及 了 哪些 主要 步骤 ?这 一 时 期 还 
有 现存 的 分 子 化 石 吗 ? 


完成 这 一 转换 至 少 要 有 4 个 主要 的 过 程 :中 通过 核糖 核 若 二 磷酸 还 原 酶 (参见 14. 13) 合 
成 DNA 单 体 ;名 由 RNA 基因 组 反 转 录 DNA 多 素 体 ; 鲜 通 过 DNA 聚合 酶 复制 DNA 基因 组 ; 
全 将 DNA 基因 组 转录 为 功能 ( 非 基因 组 JRNA 分 子 ,例如 tRNA、mRNA 和 rRNA。 现 在, 反 
转录 酶 (RNA 依赖 的 DNA 聚合 酶 ?在 自然 界 中 广泛 存在 (植物 .动物 , 果 昭 .酵母 .细菌 和 所 有 
反 转 录 病 毒 ) 。 回 忆 7. 32 中 讲 到 的 ,从 一 条 染色 体位 点 到 另 一 个 位 点 反 转 录 转 座 子 的 移动 只 
在 反 转 录 酶 协助 下 才 发 生 。 原 始 的 DNA 含有 非常 大 量 的 重复 序列 (例如 人 类 单 倍 体 基因 组 
中 大 约 300bp 的 Alu 序列 有 500 000 个 拷贝 》, 它 们 的 转 座 需 要 反 转 录 酶 。 据 估计 某 种 带 有 反 
转录 酶 活性 的 分 子 是 在 细胞 的 RNA 基因 组 向 DNA 基因 组 转换 的 时 候 出 现 的 .再 回忆 3. 16 
讲 的 , 端 粒 酶 在 每 个 DNA 复制 之 后 在 线性 染色 体 末端 添加 一 段 DNA 序列 。 端 粒 酶 是 一 个 核 
精 体 蛋白 ， 其 RNA 组 分 的 一 部 分 作为 了 将 DNA 核 苷 酸 添 如 到 被 DNA 聚合 酶 留 下 的 模 松 
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链 未 配对 3 林 端 的 模板 。 这 些 添 加 的 端 粒 DNA 核 背 酸 只 是 与 模板 RNA 序列 互补 的 短 重 复 
友 询 。 但 由 于 DNA 是 由 一 RNA 模板 合成 的 , 端 粒 酶 被 认为 是 一 种 反 转 录 酶 。 端 粒 酶 是 来 自 
于 RNA 基因 组 被 DNA 基因 组 代替 时 期 的 分 子 化 石 吗 ? 

在 某 些 攻 细菌 和 至 少 一 种 E, coli 中 ,存在 一 类 特殊 的 RNA - DNA 杂 合 分 子 。 核 酸 的 两 
条 链 只 通过 碱 基 对 互补 在 两 个 区 域 相连 ,形成 了 分 支 状 的 杂 合 分 子 ,其 功能 尚 不 知晓 。 从 慕 细 
菌 中 分 离 出 的 一 个 基因 ,有 20 冯 一 30 强 的 序列 和 动物 ,时 蝇 中 的 反 转 录 酶 基因 以 及 一 个 由 醇 
母 中 线粒体 下 类 内 合子 编码 的 基因 同 源 。 在 这 些 细 菌 中 的 反 转 录 酶 活性 也 是 DNA 基因 组 代 
替 RNA 基因 组 时 期 的 分 子 化 石 吗 ? 


14.25 早期 核糖 核 苷 二 磷酸 还 原 酶 将 2 - OH 从 核糖 核 苷 二 磷酸 中 去 除 将 RNA 
前 体 转换 为 DNA 前 体 。 但 是 现代 DNA 胸腺 哮 啶 ,替代 了 尿 喀 啶 。 脱 氢 胸 
苷 三 磷酸 是 如 何 由 核糖 核 苷 二 磷酸 还 原 酶 活性 的 产物 合成 的 9 为 什么 
DNA 进化 后 合 有 的 是 胸腺 哮 喧 而 不 是 尿 喀 啶 9 


核糖 核 其 二 磷酸 还 原 酶 活性 的 dNDP 产物 中 的 三 个 可 以 被 吏 酸 化 为 三 磷酸 DNA 前 体 
(daATP.dGTP.dCTP)。 但 脱氧 屎 苷 二 杰 酸 (CdUDP) 在 胸腺 喀 院 合成 酶 将 其 转化 为 4TTP 的 
前 体 daTMP 之 前 ,必须 脱 碰 酸化 成 为 dUMP。 该 酶 在 现代 所 有 细胞 中 都 是 非常 保守 的 。 这 就 
暗示 着 由 含有 尿 喀 啶 的 基因 组 向 含有 胸腺 喀 啶 的 基因 组 的 转换 只 在 DNA 基因 组 进化 的 早期 

胞 喀 啶 自发 脱 鬼 基 成 为 隶 喀 啶 的 概率 很 俐 。 在世 coli 细胞 中 ,由 于 有 了 尿 喀 了 喧 - DNA 精 
背 酶 ,就 造成 了 这 种 潜在 DNA 突变 危害 的 存在 。 从 DNA 一 -条 链 中 去 掉 U, 在 另 一 条 链 上 留 
下 术 配 对 的 鸟 嗓 叭 。 修 复 酶 一 般 是 用 C 代替 U 来 修复 原先 的 DNA 序列 。 如 果 DNA 中 有 U 
存在 ,那么 它 脱 氨基 成 为 U 就 不 会 被 认为 是 突变 。 在 DNA 中 由 个 对 口 的 代 震 是 使 DNA 记 
下 这 种 突变 的 修复 机 制 的 进化 ,从 而 增加 了 DNA 分子 的 稳定 件 。 理 论 学 家 有 更 令 人 信服 的 
理论 来 解释 DNA 分 子 中 由 口 到 工 保 守 性 的 增加 。 和 修复 RNA 分 子 的 机 制 在 任何 生物 中 都 还 
不 清楚 (参见 14. 47 对 这 一 概念 已 知 的 解释 )。 在 rRNA 或 tRNA 中 很 少 发 生 由 忆 到 U 的 转 
换 , 而 这 种 转换 也 并 不 被 认为 是 非常 有 害 的 ,因为 这 种 突变 分 子 不 是 基因 组 分 子 而 且 在 每 一 代 
细胞 中 新 合成 的 RNA 还 会 将 它们 稀释 。 


14. 26 ” 手 性 是 生命 有 机 体 的 一 个 基本 特征 。 什 么 是 手 性 ? 


如 果 一 个 物体 不 能 通过 旋转 和 平移 与 镜像 重 亚 就 被 称 作 手 性 的 (chiral) 。 就 像 你 的 右手 
和 左手 不 能 重 登 -- 样 ,它们 彼此 互 为 镜像 氨基酸 和 糖 的 绝对 构 型 是 参照 DD- 奸 油 醋 {图 14 - 
5 确定 的 。 甘 油 醋 在 在 黄种 立体 宰 型 (对 映 体 )(D 或 二 ) 是 徙 此 蕊 为 镜像 的 。 型 异 构 体 是 偏 
振 光 平面 向 右 旋转 ( 右 旋 ) ,LL 型 异 构 体 使 其 向 左旋 转 (左旋 ) 。 有 有 些 细菌 中 的 一 些 特 殊 分 子 ( 比 
如 14. 8 中 提 到 的 短 杆菌 肘 S) 以 及 其 细胞 壁 中 的 氨基 上 酸 有 了 型 氮 茜 酸 ,但 在 核糖 体 上 合成 的 
生物 活性 蛋白 都 是 由 上 -氨基 酸 构 成 的 ,所 有 RNA 分 子 只 含有 DD -核糖 ,所 有 DNA 分 子 只 合 
有 口 -脱氧 核糖 ， 





CH CHO 
Hb> C 二 OH Ho rc MH 
CHOH CHOH 
上 -甘油 醛 z- 廿 油 醛 





图 14-5 甘油 醛 的 对 映 体 (镜像 分 子 ;。 甘 油 醛 中 间 的 C 在 纸 
平面 上 。 涂 基 {CHOY 和 关 申 基 (CH; OH) 古 纸 的 后 面 ( 由 虚线 表 
示 )}。 和 所 (HH) 和 拔 基 0H) 在 纸 的 前 面 (由 实 线 表示 )， 
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14.27 如 Stanley Miller 在 实验 室 中 所 做 的 那些 实验 ,模拟 早期 地 球 条 件 下 产生 
的 氨基 酸 是 D ~ 和 -氨基 酸 的 等 比 混合 物 。 这 种 混合 物 不 能 旋转 偏振 光 
平面 , 称 作 消 旋 物 (racemic)。 那 么 在 地 球 上 生命 的 进化 中 ,只 有 一 种 异 构 
体 构成 生物 大 分 子 的 选择 是 怎样 做 出 的 ? 
第 一 个 RNA 府 合 酶 的 催化 位 点 一 定 有 手 性 ,核糖 底 物 要 么 是 刀 型 要 么 是 二 型 .尽管 其 自 
己 的 组 成 里 两 种 鱼 异 构 体 都 有 。 尽 管 糖 异 构 体 混合 存在 ,这 种 酶 的 手 性 偏好 还 是 要 被 遗传 的 。 
这 第 一 个 酶 的 后 代 将 继续 选择 同一 种 异 构 体 , 白 然 选择 将 尽量 在 品 型 和 工 型 中 加 以 辨别 ,并 
在 最 短 的 时 期 内 以 最 高 的 精确 性 使 RNA 复制 酶 也 这 样 做 。 在 从 RNA 到 DNA 基因 组 的 转 
换 中 ,DNA 将 遗传 其 RNA 祖先 的 手 性 。 以 这 种 方式 ,现代 核酸 分 子 的 手 性 将 是 “生物 史上 冰 
存 的 事件 ”。 问 理 . 由 RNA( 及 其 所 有 的 后 代 ) 形 成 的 第 一 个 多 肽 聚合 上 栈 随机 选择 了 / 型 氨基 
酸 ， 进 一 步 ,RNA 复制 后 涉及 转译 ,第 一 个 tRNA 分 子 和 第 一 个 tRNA 合成 酶 核 酶 都 将 含有 
了 - 核 精 。 如 果 这 种 异 构 体 最 能 够 识别 拨 基 酸 的 上 异 构 体 ,就 能 解释 其 通过 所 有 后 代 在 所 有 
蛋白 质 多 秦 体 中 的 遗传 性 。 


14. 28 ”现代 真 核 细胞 的 断裂 基因 由 编码 区 (外 显 子 ) 和 非 编码 区 (内 会 子 ) 构 成。 
断 斤 基因 提供 了 哪些 潜在 的 进化 优势 9 哪些 证 据 可 以 支持 这 一 理论 ? 

很 显然 来 自 于 不 同 基因 的 外 显 子 ,能 够 通过 自然 的 机 制 被 重组 ,进而 编码 不 同 功能 但 含有 

相关 氨基 酸 区 域 的 蛋白 质 。 这 些 外 显 子 区 域 中 的 每 一 个 都 有 特殊 的 功能 (比如 和 受 体 结合 , 形 

成 u 螺 旋 等 )， 这 一 称 为 外 显 子 移动 (exon shuffling) 的 过 程 被 认为 在 真 核 DNA 中 广泛 存在 。 

当 RNA 是 惟一 的 遗传 物质 时 ,也 许 基 因 融 侣 的 类 似 机 制 也 起 了 作用 。 外 显 子 移动 很 有 加 速 

新 蛋白 进化 的 潜力 。 

EP 例 14. 3 





许多 通常 都 带 有 接 苦 酸 序 列 区 的 蛋白 质 和 包括 上 皮 生 长 因子 (EGE) , 低 密 度 脂 蛋白 受 洒 , 瞎 
血 因子 区 和 义 、 补 体 组 份 9, 尼 激酶 和 组 织 纤 溶 眩 原 激活 物 (TPA)。 补 体 组 份 9 一 般 还 含有 
吨 一 带 有 低 密 度 脂 蛋白 受 体 . 果 晶 缺 刻 起 基因 (Wotci 基因 ) 产物 和 线虫 lin-12 基因 产物 的 片 
段 。 有 些 蛋 白质 是 由 至 少 三 个 在 其 他 蛋白 质 中 发 现 的 不 同 构件 形成 的 葡 含 体 。 


14. 29 ”内 会 子 是 基因 组 的 新 性 质 还 是 在 生命 早期 形式 中 就 出 现 了 4 


现在 ,在 兰 椎 动物 的 基因 组 中 内 信子 是 十 分 丰富 的 ;在 低 等 一 些 的 真 核 细 胞 中 要 少 一 些 ; 
而 不 存在 于 所 有 像 E. coli 的 普通 细菌 中 。 但 如 果 内 含 子 出 现在 早期 基因 组 中 ,那么 大 多 数 细 
菌 和 相对 简单 的 真 核 细 胞 就 可 能 是 在 选择 压 下 ,为 了 合理 化 它们 的 基因 组 ,以 便 在 低能 量 消耗 
的 情况 下 迅速 繁殖 ,丢失 了 内 合子 。 另 一 种 可 能 ,和 如果 内 含 子 没有 在 早期 基因 组 中 出 现 ,但 通 
过 重组 机 制 插入 到 较 高 级 的 基因 组 中 ,那么 较 简单 的 生物 就 可 能 把 绝 了 这 一 播 和 人 过程 。 分 析 
古老 的 ,普遍 的 和 高 度 保守 的 蛋 扬 质 有 助 于 解决 这 一 问题 。 
PF 例 14.4 


丙 糖 磅 酸 异 构 海 俱 化 糖 酝 解 ( 薪 茵 糖 的 水 解 ) 和 糖 原 异 生 ( 由 诸如 有 蛋白质 和 脂 类 等 非 糖 来 
源 形成 获奖 糖 ) 的 基本 反应 。 由 于 该 洲 的 氮 基 酸 序 列 在 原核 细胞 和 真 核 曙 胞 中 非常 类 似 , 所 以 
它 可 能 出 现在 始祖 生物 中 。 在 E.coli 和 芽 芷 醉 母 中 ,该 酶 没有 内 含 子 ;而 在 页 菌 曲 圳 (Asper- 
gigzas) 中 ,有 5 个 内 含 于 ;人 类 和 鸡 有 6 个 ;玉米 有 8 个 。 王 米 中 日 个 内 会 子 有 5 个 与 背 蕉 动 
物 在 同一 位 置 上 ,这 表明 这 些 内 会 子 在 10 亿 年 前 动物 和 植物 分 开 之 前 就 存在 了 。 在 曲 填 中 的 
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两 糖 辟 酸 弄 构 酶 基因 和 玉米 与 鸡 的 只 有 一 个 内 含 子 相同 ;另外 4 个 真菌 内 含 子 差别 包 蜡 ， 如 果 
分 别 插 入 的 话 就 不 能 再 选 出 来 了 。 在 所 有 研究 的 生物 中 ,大 多 数 内 例子 定位 在 外 显 子 之 间 ; 每 
个 外 是 子 编码 一 个 柏 成 a 昌 旋 和 日 折 县 的 a. 上 结构 区 。 这 个 酶 的 总 体 结构 瞳 示 , 它 是 由 至 少 
10 个 被 内 含 子 分 开 的 原始 外 旺 子 聚合 成 的 ,现存 的 形式 是 从 十 老 的 情况 下 通过 特定 内 含 子 等 
关 进 化 来 的 。 在 高 度 保守 的 (并 据 此 推测 在 巧 能 上 是 基本 的 ) 氨 基 酸 中 至 少 有 一 个 内 含 子 揪 入 
密码 子 中 。 这 一 事实 反 驱 了 内 盒子 是 在 突变 事件 中 董 入 到 原始 基因 中 的 说 法 ,因为 这 种 随机 
插入 很 可 能 彼 环 而 不 是 保护 对 这 种 基本 和 毛 基 酸 的 编码 。 


14. 30 所 有 和 蛋 日 质 都 是 以 同样 的 速率 进化 的 吗 ? 


因为 内 在 的 因素 (如 修复 机 制 ) 或 外 在 的 因 表 (如 环境 的 变化 ) 对 不 同 生物 群体 产生 的 影响 
各 不 相同 ,所 以 在 不 同 物种 中 即使 同一 种 佛 白 质 也 不 是 以 相同 的 速率 进化 的 。 在 生命 的 进化 
过 程 中 ,复杂 的 生物 问题 不 是 一 下 就 能 解决 的 。 一 旦 诸如 基因 组 复制 ,mRNA 转录 .和 蛋白 质 转 
译 和 调控 新 陈 代 谢 等 过 程 建立 ,那么 任何 一 种 阻止 其 与 其 余 牛 物 机 制 相连 的 改变 者 是 不 能 接 
受 的 (就 像 改 变 了 齿轮 的 齿 数 )。 只 有 相对 较 小 的 调整 或 精 化 可 以 逐渐 的 被 适应 (类似 于 改变 
轮 齿 外 面 的 装饰 )。 这 些 重要 的 基本 生理 功能 过 程 (housekeeping process) 在 所 有 生命 细胞 中 
都 是 极为 相似 的 ;也 就 是 说 它们 在 进化 过 程 中 是 高 度 保守 的 ( 青 读 一 下 本 章 开头 引 自 工 D， 
Watson 的 话 )。 例 如 ,来 自 于 细菌 的 和 来 自 于 人 类 的 两 糖 碰 酸 异 构 酶 编码 该 酶 的 序列 不 相间 ， 
但 催化 同样 的 反应 。 对 于 这 样 古老 的 酶 可 能 会 在 基因 上 发 生 某 些 较 大 的 改变 而 并 不 需要 改变 
其 产物 蛋白 质 的 功能 ， 如 果 基 因 给 中 的 原始 基因 含有 内 含 子 , 那 么 大 多 数 细菌 似乎 发 现 去 掉 
它 更 为 有 利 。 通 过 基因 工程 ,有 可 能 由 mRNA 反 转 录 创 造 出 不 含有 内 合子 的 cDNA。 这些 没 
有 内 含 子 的 cDNA 再 被 适当 的 捅 人 到 细菌 质粒 中 进行 增殖 .在 缀 有 去 除 内 含 子 能 力 的 细 落 克 
认 中 转录 和 转译 。 很 显然 ,高 度 保守 的 蛋白 质 只 能 忍受 很 小 的 变化 ,而 其 他 蛋白 质 则 可 以 利用 
很 多 突变 而 并 不 失去 功能 。 


14. 31 相关 蛋白 质 中 氨基 琶 的 区 别 是 如 何 被 用 于 建 订 各 种 生物 之 间 提 供 基因 分 
化 程度 估计 的 进化 系统 树 的 ? 


不 同 蛋 白质 以 不 同 的 速率 进化 ,可 以 以 每 100 个 揽 基 酸 每 100 万 年 的 点 突变 数目 来 表 
示 。 例 如 ,再 糖 磷酸 异 构 酶 以 这 种 方式 是 3; 血 红牌 自 有 21 个 ;应 纤 肽 有 90 个 ; 非 功能 性 的 仿 
基因 没有 压力 不 会 宽 变 ,大 约 是 400。 在 功能 性 蛋白 质 中 的 许多 突变 发 生 在 活 福 位 点 ”以 外 
的 区 域 ( 比 如 在 酶 的 催化 位 点 或 是 细胞 受 体 结合 位 点 以 外 }。 只 要 突 次 发生 的 区 域 没有 影响 到 
分 子 的 正常 功能 (包括 热 稳定 性 ,针对 抑制 因子 或 活化 因子 的 反应 等 等 ), 就 可 以 作为 一 个 选择 
性 的 中 性 突变 Cneutral mutation) 被 妓 受 。 在 地 质 年 代 中 ,这 些 中 性 突变 在 一 个 遗传 家 系 中 被 
积累 。 如 果 假 设 这 种 中 性 突变 对 于 一 高 度 保守 的 恒 月 质 以 一 个 相当 恒定 的 速率 积累 ,就 有 可 
能 建立 一 个 进化 系统 树 Lphylogenetic tree, 也 称 作 进化 树 (cladogram,evolutionary tree, 或 ge- 
neologicial tree)] 的 分 支 。 

简约 性 原理 (principle of parsimony) 通 常用 于 确定 享有 同样 祖先 的 生物 之 间 , 计 数 氨 基 
酸 或 核 苷 酸 序列 区 别 所 需 基 因 变 化 的 最 小 数目 。 在 进化 系统 树 上 生物 之 则 进化 的 距离 通常 是 
以 沿 着 树 分 支点 间 每 一 分 支 上 核 苷 酸 突 变 或 氨基 酸 蔡 换 的 单位 表示 (图 14 -6)， 

任意 两 个 相关 物种 间 的 进化 距离 有 时 能 通过 和 第 一 个 出 现在 化 石 记载 中 的 ,最 接近 的 亲 
缘 所 在 的 时 期 的 关系 被 转化 成 时 间 顺 序 单位 。 对 于 和 草 精 确 的 地 质 时 间 , 高 度 保守 蛋白 质 之 间 
的 区 别 , 诸 如 呼吸 酶 细胞 色素 c 或 再 精 磷 酸 异 构 酶 ,能 够 作为 分 子 钟 (moleeular clock 或 evo- 
]utionary clock) 来 佑 计 各 种 生物 彼此 间 分 化 的 时 间 长 度 。 在 构建 进化 树 中 ,使 用 这 种 蛋白 质 
的 数量 越 多 ,对 进化 划分 的 估计 就 越 精确 。 
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周 14- 6 通过 计算 机 分 析 各 种 生物 问 细 胞 色素 " 的 同 源 性 的 基础 上 得 出 的 进化 系统 树 。 树 中 每 一 
个 分 支点 代表 … 个 共同 的 祖先 蛋白 。 每 一 分 支 的 长 度 { 由 旁边 的 数字 表示 } 代 表 这 些 物种 进化 过 程 
中 显著 点 突变 最 有 可 能 的 数目 。 图 中 " 醇 母 * 是 指 酿酒 醇 母 (Saccharomyces cerevisiae)。 念珠 匡 也 是 
一 种 酵 甘 .但 和 SS，cereursiae 关系 较 远 。( 选 自 The Science of Evolution by W. D. Stansfield，Niac- 
millan Publishing Cotnpany，18577 。) 





14. 32 ”在 构建 系统 树 中 , 核 苔 酸 序列 有 了 娜 些 和 氨基酸 序列 不 可 比 的 优点 ? 


由 于 有 了 DNA 测序 技术 ,有 多 种 床 因 使 得 从 核 并 酸 分 析 来 居 计 进化 系统 的 关系 要 大大 
多 于 由 肽 链 分 析 获 得 的 。 分 析 核 苷 酸 序 列 要 比 肽 序列 迅速 和 便宜 得 多 。 即 使 是 100 万 年 以 上 
化 石 中 极 少 量 的 DNA, 也 可 以 成 功 通 过 些 合 酶 链 反 应 的 扩 增 10 亿 售 ,提供 足够 的 核 攻 酸 序列 
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分 析 材 料 。 还 设 有 可 以 比拟 的 技术 能 够 扩 增 微量 多 肘 到 氨基 酸 序列 分 析 所 需 的 数量 级 ， 

DNA 分 析 能 够 显示 同 义 突变 ,蛋白 质 分 析 不 能 。 另 外 ,DNA 分 析 不 仅 限制 于 编码 蛋白 质 
的 序列 ,而 且 也 可 用 于 转录 tRNA 和 rRNA 的 基因 ,以 及 编 公 调 控 序列 {比如 启动 子 ,增强 
子 ) .内 含 子 .间隔 区 .重复 序列 或 基 央 组 任何 部 分 的 基因 。“ 最 大 似 然 "和 "邻近 连接 ”(neigh- 
bor joining} 蚌 许多 癌 用 于 估计 生物 间 关 系 的 统计 学 方法 中 的 两 神 。 随 着 多 次 各 自 独立 分 析 
技术 都 产生 了 相同 的 结论 .增强 了 进化 系统 说 明 的 有 效 性 。 


主要 种 系 的 进化 
14. 33 ”细菌 是 怎样 分 类 的 ?9 


回答 这 一 问题 要 依赖 于 划分 系统 的 应 用 和 选择 的 分 类 程度 。 根 据 一 个 流行 的 系统 ,所 有 
的 细菌 都 分 属 原核 生物 (Prokaryote) 超 界 和 原核 生物 界 (Prokaryotae)。 细 菌 的 大 多 数 种 进 一 
步 又 属于 真 细菌 (Eubacteria) 亚 界 。 相 对 少数 床 核 生物 属于 另 一 称 为 古 细 获 (Archaebacteria) 
的 亚 界 。 后 一 种 包括 有 遍布 剧烈 环境 和 (或 ) 有 特殊 代谢 方式 的 细菌 ( 称 为 archaeon)。 这 些 当 
中 有 一 些 生 活 在 热 硫 泉 中 ,温度 接近 水 的 沸点 (90 僻 ) 而 且 水 的 酸性 极 强 CpH 2)。 因 此 它们 被 
称 为 嘲 热 噶 琴 细菌 (thermoacidophile) 。 其 他 古 细 苦 称 作 嗜 盐 细 菌 (halophile) ,喜欢 或 需要 像 
以 色 列 和 约 且 之 间 的 死海 或 是 美国 的 大 盐湖 那样 的 高 盐 环 境 。 奢 热 哮 酸 细菌 和 墙 盐 细菌 都 可 
以 在 没有 和 氧气 的 情 滴 下 通过 发 醇 ,在 有 和 氧 条 件 下 通过 氧化 磷酸 化 进行 代 澳 。 无 氧 条 件 下 通过 
利用 氢气 还 原 二 氧化 碳 代 谢 产 生 能 量 的 古 细菌 称 为 产 甲烷 菌 (methancgen) 。 它 们 在 诸如 湖 
底 等 无 气 环境 中 十 分 筑 盛 ,并 且 负 责 产生 易 燃 气体 “沼气 ”甲烷 )。 其 他 古 细 菌 通过 氢气 还 诛 
破 形成 硫化 氨 (HsS) 代 谢 产能 。 


14. 34 ”有 一 段 时 期 ,原核 生物 被 认为 更 接近 一 个 假设 的 始祖 生物 (有 基因 组 之 前 
所 有 纺 息 共同 的 祖先 ) 而 不 是 真 核 生物 ,而 且 所 有 的 原核 生物 被 认为 彼此 
之 间 比 和 真 核 生物 更 接近 。 有 什么 证 据 支持 这 一 理论 ? 又 是 什么 推翻 了 
这 一 理论 ? 
古 细菌 现在 占据 着 被 推测 生命 最 初 普 谢 存在 的 那 种 环境 。 因 此 ,通常 认为 真 细菌 是 由 最 
初 的 古 细 菌 进 化 来 的 , 真 核 生物 是 由 真 细菌 进化 来 的 。 但 渐渐 的 发 现 了 依赖 于 多 的 区 别 将 古 
细菌 和 真 细菌 割 裂 开 来 ( 表 14. 1}。 有 些 古 细菌 的 表现 和 真 细菌 (它们 都 是 原核 牛 物 ) 一 样 ,而 
有 些 却 和 真 核 生 物 一 样 (例如 某 些 古 细菌 编码 rRNA 和 tRNA 的 基因 含 有 内 含 子 ;在 真 细菌 
中 缺少 割裂 基因 ) 。 基 于 对 许多 生物 高 度 保守 的 16S rRNA 核 背 酸 序列 的 分 析 ,Carrl Woese 
于 1977 年 提出 古 细菌 和 真 细菌 不 同 ,也 不 是 源 于 真 核 生物 。 尽 管 最 初 这 个 理论 章 到 了 普遍 的 
怀疑 ,但 随后 支持 Wcese 理论 的 生物 证 据 在 大 多 数 科 学 领域 还 实 ,现存 生命 由 后 代 各 自分 开 
的 三 系 构成 。 徙 此 各 不 相同 ,没有 一 个 在 逻辑 上 可 以 描述 成 男 外 两 个 祖先 的 ， 更 确切 地 说 ,这 
三 系 被 认为 是 由 同一 始祖 生物 传 下 来 的 (图 14 - 7)。 旧 的 需要 修订 ,以 反映 出 这 三 个 重要 进 
化 的 根源 。 




















唐 14.1 古 细 菌 、 真 核 细 菌 和 真 核 生物 的 特点 














特征 古 网 莫 真 核 细菌 真 核 生物 

组 胞 长 度 1l~10um 1~:10pm 10~- 100pm 

第 腊 细 胞 器 没有 很 少 5Chiormbium wni- 绝 胞 核 .线粒体 .叶绿体 深 
res) 敌 体 等 竺 

基因 组 (DNA; 杂 色 休 } 单 链 , 环 状 单 链 , 环 状 2 个 雇 下 , 线 状 

基因 重组 无 且 的 的 {如果 出 现 的 话 ) 无 月 的 的 (如果 出 时 的 活 ) 发 京 本 的 ,独立 分 本 ,交换 


转化 , 转 导 ,接合 
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续 表 

特 证 古 刻 | 落 站 核 组 苗 真 惊 千 物 

重复 计 DNA 很 少 或 没有 很 少 或 没有 大 其 

转 东 种 转 详 同时 进行 同时 进行 不 阿 时 

册 狗仔 梨 , 胞 夺 , 胞 吐 作 肯 没有 没有 出 现 

天 性 党 殖 二 介 模 二 过 异 成 出 站 有 经 分 列 

和 性 繁殖 无 配子 大 配子 在 多 细胞 上 真 核 牛 物 中 闻 经 
分 腊 汶 十 

各 胞 壁 组 战 没有 了 肘 舍 笛 或 N -乙酰 所 。” 肘 聚 糖 和 乳 属 本 全 维 率 (植物 ). 所 丁 质 ! 直 

基 葡 酝 酸 菌 ) 

细胞 壁 中 的 腹壁 酸 无 有 于 

代谢 厌 气 或 有 氧 厌 氧 或 有 气 太 部 分 有 气 . 有 些 发 七 的 恋 
形 点 

网 胞 分 化 没有 t?) 孢子 形成 , 汪 型 有 虑 .类 菌 休 在 堆 强 胞 形式 中 广汉 存在 

内 合子 (割裂 基因 } TRNA 和 tRNA 态 中 有 一 些 。 没有 癌 湖 ,此 其 在 较 高 形式 中 

细胞 分 烈 时 染色 体 只 首 质 腊 质 须 微 管 表白 纺 狼 体 

厂 酸 指 腊 的 骆 链 有 分 支 的 , 醚 键 联接 大 分 到 , 醒 链 联接 无 分 支 , 酯 键 联接 

腊 寺 油 购 酸 腊 口 异 枸 体 工 殿 构件 口红 构 体 

RNA 票 合 锻 (相对 大 小 } 太 , 多 亚 基 简单 大 .多 亚 基 

EF2 对 白 眠 毒素 的 敏感 性 敏感 椒 镍 感 知 感 

转运 RNA: 起 既 氨 基 酸 甲 硫 氮 酚 甲 酰 甲 硫 氢 酸 甲 硫 气 酸 

Tw 环 中 胸 腻 喀 喧 楼 糖 核 革 没有 出 现 出 现 

DHU 环 中 二 气 尿 喀 喧 没有 出 现 出 寺 

核 征 体 ; 事 基 大 小 30S.50S 30S.50S 105, 60S 

小 TRNA 大 小 1 6 名 169 185 

太 TRNA 大 小 233 23S 25~-285 

小 rRNAS3 末端 CCUCC 结合 撞 点 存 伯 存在 没有 

抗生素 敏感 性 ;此 大豆 索 敏感 不 敏感 敏感 

氧 登 素 和 卡 那 短 索 不 锋 感 化 感 不 秀 感 





14.35” 真 核 生物 细胞 是 如 何 变 成 有 核 的 ? 





带 有 细胞 核 的 生物 在 距 今 35 亿 年 前 就 已 经 演变 形成 了 ,但 第 一 次 核 膜 的 形成 还 是 个 谜 。 
依据 膜 增殖 假说 ,始祖 生物 中 原生 质 膜 一 或 多 出 内 陷 中 间 愈 合 包 诸 基 因 组 , 比 原生 质 膜 严 格 
(图 14- 8), 并 形成 一 双 层 核 膜 。 第 一 个 有 一 个 细胞 核 的 虚拟 细胞 称 作 原 始 真 核 生物 
(urkaryore) 。 原 始 真 核 牛 物 的 基因 组 概念 上 被 认为 是 由 节 眉 的 双 链 DNA 分 子 构成 。 在 图 
14 -8 中 显示 的 原 牛 质 膜 折 普 方式 解释 了 现代 真 核 细胞 的 核 被 包围 在 由 双 脂 层 构成 的 双 层 腊 
中 的 事实 。 由 于 核 膜 有 孔 , 核 腔 和 胞 质 在 拓扑 关系 上 是 相等 的 。 核 膜 内 层 和 外 层 以 及 内 质 网 





用 的 空间 是 彼此 连续 的 并 且 在 拓扑 关系 上 和 细胞 外 的 空间 是 相等 的 。 





培养 条 件 不 适 于 正常 生长 时 ,一 些 现代 真 细 落 能 够 形成 内 部 代谢 的 内 生 苞 子 (endo- 
spore) ;条 件 适宜 时 青 从 内 生 人 孢子 出 芽 成 为 一 个 莒 养 细胞 。 在 内 生 孢 子 形成 期 间 , 细 胞 复制 
DNA。 胞 质 懂 解 ,从 一 个 大 甸 胞 上 抢 下 一 个 小 细胞 ,两 个 细胞 都 有 原来 的 细胞 辟 。 大 细胞 知 
进 小 细胞 在 内 部 小 细胞 周围 形成 一 层 外 膜 。 实 际 过 程 要 比 这 复杂 ,但 这 种 机 制 已 经 被 作为 浓 
养 细 胞 核 腊 起源 的 模式 提出 。 


，322 ， 分 子 和 细胞 生物 学 





年 代 
{ 00 亿 年 ) 





六 显 和 出 (0-0.59) ,可 视 { 安 ) 生 物 

新 生 代 40-0.06 引 :哺乳 动物 年 代 

中 生 代 (0.065-0.25); 限行 动物 年 代 

古生代 (0.25-0 50; 鱼 类 年 化 

圳 武 纪 (0 5 -4.5 引 ; 无 冰 椎 动物 卡 富 

前 窜 武 纪 10.59 -4.6) 

元 证 代 10.59 -2.5). 洋 游 原 术 舱 核 生物 . 多 细胞 动物 
本 在 示人 .5 -399) 训 积 宕 ,要 层 丰 

蜂 十 代 (39-4 合 从 地 球形 成 到 沉积 罕 背 次 出 现 : 汪 有 


化 fi 存在 

~、 J 
补 物 动物 

多 细胞 小物 


三 体 部 分 的 发 育 10.5) 
已 秽 最 吉 代 的 尤 峭 椎 皇 物化 石 (0.6) 


多 细胞 站 被 生 物 多 样 性 的 起 始 [1.0) 


有 性 繁殖 的 发 展 1<1.25) 



















叶绿体 _ 
臭 核 生物 的 起 源 11.3-1.51 


j 组 网 丰 核 牛 物 线 答 体 的 起 源 (1 .3 
桥 氧 原核 生物 的 多 样 性 (< 1.8) 
(1 .9-2.4) 
要 殖 状 铁 沉积 形成 (1.8.2.) 
大 气 中 氧 开始 积 (2.0) 
释 尼 和 有 中 已 知 最 十 老 的 小 化 石 中 





























二 出 菌 。 真名 不 始 直 术 生物 己 知 最 调包 的 属 层 (3.0) 
( 核 基因 给 ) 蓝 绸 戎 有 氧 光合 作用 
释放 氧气 到 大 气 中 1.0-3.23)》 
分 支 的 醚 连接 脂 类 未 分 支 的 酷 达 接 脂 类 己 知 朋 古 老 的 化 石 样 物 质 (3.0-3 用 
{ D- 上 甘油) t- 甘 油 ) 
星期 原核 生物 已 剂 最 古老 的 沉积 岩 {3.91 
(DNA 基因组) 
人 
(RNA 基因 组 ) 
世界 
RNA 基 界 里 地 种 海洋 的 形成 寺 .1-4. 相 
膜 形成 4 
(始祖 生物 ) | 小 型 生物 多 形体 
4 
化 学 进化 开始 


地 球 撒 成 (4 5-4.6) 





图 14- 7 生命 中 中 主要 进化 事件 的 时 间 示 意图 。 在 左上 角 主 要 生物 学 年 代 C10 亿 年 ) 己 经 建立 。 年 代 轴 
右边 的 大 多 数 事件 年 代 估 计 出 人 很 大 。 年 代 轴 左边 下 半 部 分 事件 的 顺序 以 及 党 件 的 时 间 基 反复 推测 出 
的 、 中 间 的 时 间 轴 ,表示 距 今 有 几 + 亿 年 ,如 果 有 大 量 的 第 件 发 千 , 该 时 间 轴 就 扩展 ;没有 事件 发 生 就 收 
缩 。 

但 现在 细胞 有 丝 分 裂 时 细胞 膜 出 现 溶 解 再 重新 从 涉 合 成 。 也 许 第 一 个 核 腊 也 是 从 涉 合成 
的 。 在 无 核 仁 的 时 期 ,因为 染色 体 达 没有 从 细胞 质 中 分 离 出 来 , 真 核 后 物 细胞 处 于 类 似 于 原核 
生物 的 状态 ， 

大 多 数 原核 生物 被 认为 是 在 很 晚 的 时 候 由 原始 真 核 生 物 通 过 获得 其 他 被 膜 的 器 官 ,诸如 
线粒体 和 叶绿体 ,进化 形成 的 。 
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下体 一 ”和 > 
钢 胸 淤 蚊 
附 状 在 中 体 上 的 DNA 分 子 | 
肉 慰 网 
胞 及 
细 葛 核 
外 层 核 膜 
内 屋 档 说 
胸 质 


以 和 


图 14-8 从 DNA 细胞质 的 成 分 中 分 离 的 双 层 膜 形成 一 推 济 机 制 的 示意 图 。 腊 上 的 每 条 黑 
线 表 示 一 层 脂 双 记 。 内 质 网 的 一 部 分 与 细胞 核 膜 的 外 层 相 连 ， 





14. 36 ”细胞 中 核 膜 的 哪些 功能 给 予 该 细胞 无 核 细 胞 所 没有 的 选择 优势 ? 


核 膜 使 得 核糖 体 和 许多 其 他 大 型 胞 奈 分 子 限定 在 胞 质 中 。 由 割裂 基因 转录 的 初始 
mRNA 必 须 在 核 中 经 过 许多 过 程 ,才能 被 释放 到 胞 质 中 转译 成 蛋白 质 。 去 掉 内 含 子 剪 接 外 显 
于 是 核 中 过 程 的 主要 部 分 。 没 有 核 腹 将 核糖 体 与 初始 mRNA 分 隔 开 来 :许多 转译 蛋白 质 就 将 
包含 有 没 被 去 除 的 内 合子 的 氨基 酸 序 列 。 如 果 核 精 体 遇 到 了 内 会 子 中 的 一 个 终 正 编码 , 某 些 
成 熟 前 转译 蛋白 质 的 合成 就 会 变 短 。 通 党, 只 有 在 去 除 mRNA 内 食 子 之 后 蛋白 质 才 被 核糖 体 
转译 合成 。 可 以 形成 一 核 膜 ,以 保证 转录 和 转译 不 能 同时 发 生 的 细胞 ,将 具有 起 过 有 荐 裂 基 因 
的 无 核 细胞 的 选择 优势 。 


14. 37 ”尽管 在 原始 真 核 生物 中 核 庆 形成 的 机 制 还 不 清楚 ,但 在 年 轻 真 核 生物 中 
线粒体 的 起 源 已 有 了 一 个 表面 上 十 分 合理 (尽管 没有 被 广泛 的 接受 ) 的 解 
释 。 这 个 理论 是 起 么 说 的 ? 


根据 内 共生 说 (endosymbiotic theory) ,一 些 古 老 的 有 核 细 胞 能 够 通过 质 膜 内 吞 凹陷 消化 
食物 颗粒 或 其 他 细胞 。 内 知 作 用 是 真 核 细胞 的 标志 性 过 程 ,只 发 生 在 有 细胞 骨架 系统 的 千 物 
小 。 这 些 进食 "细胞 没有 细胞 壁 干扰 胞 在 作用 。 一 个 较 大 的 发 酵 性 进食 细胞 至 少 能 大 进 一 个 
或 多 个 小 的 呼吸 性 细菌 ,但 不 能 消化 它们 。 一 种 紫色 的 ,失去 了 光合 作用 能 旋 但 保留 了 呼吸 链 
的 光合 作用 细菌 被 推测 代表 了 内 知 细 菌 (内 共生 体 )。 这 种 内 共生 体 不 能 被 进食 细胞 消化 ,能 
人 够 在 营养 丰富 并 能 够 舟 避 其 他 捕食 细胞 前 环 广 中 存活 。 耐 其 宿主 细胞 则 能 够 从 氧化 呼吸 作用 
获得 超过 发 酵 作用 的 能 量 ,从 而 受益 。 这 种 涉及 到 共生 (symbiotic) 的 互利 互 囊 关 系 称 为 互利 
-共生 Cmutualism) ,其 中 缺少 哪 一 部 分 都 不 能 存活 。 这 种 相互 适应 性 部 分 涉及 到 细菌 共生 体 的 
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大 部 分 基因 转移 到 宿主 细胞 的 核 内 。 大 和 多数 不 能 穿越 细胞 骨膜 的 负 调 控 分 子 ,包括 
mRNA tRNA rRNA 和 某 些 蛋 白质 , 仍 必 须 由 这 些 细胞 器 的 基因 组 编码 。 这 -~ 过 程 被 认为 至 
少 在 15 忆 年 前 就 存在 于 现代 和正 核 生物 的 线粒体 中 了 ， 
14. 38 ”叶绿体 是 怎样 形成 的 ? 

认为 叶绿体 兰 通 过 内 共 咎 比 通 过 线 糖 体 进化 而 来 有 更 强 的 汪 担 。 有 和 氧 真 核 进 食 细 胞 (其 
中 之 一 进化 成 为 了 线粒体 ) 被 认为 能 否 入 一 个 成 多 个 能 够 进行 有 氧 光合 作用 的 真 核 细菌 ( 与 古 
细菌 有 闫 的 )。 在 计 隶 体 的 进化 过 程 中 ,内 具 生 体 放弃 了 某 化 基因 ,使 其 进入 核 基因 组 .但 没有 
线粒体 进化 过 程 中 内 共 牛 体 放 弃 的 那么 多 。 原 始 叶绿体 在 叶绿体 内 保留 有 所 有 蛋白 质 合 成 所 
需 的 tRNA 和 rRNA 基因 ,因为 这 些 负 调控 分 子 不 能 从 胞 质 中 通过 叶绿体 膜 进 和信 。 同 样 的 ， 
线粒体 保留 了 它们 的 tRNA 和 rRNA 基因。 叶绿体 氧化 光合 作用 以 及 复制 自身 基因 组 所 用 
的 很 多 蛋白 质 都 是 在 胞 质 中 合成 再 转运 到 叶绿体 中 的 。 但 是 那些 在 叶绿体 核糖 体 上 合成 的 蛋 
日 质 , 由 于 mRNA 分子 也 不 能 由 胞 质 中 通过 叶绿体 膜 ,所 以 必须 由 叶绿体 基因 编码 。 植 物 没 
有 叶绿体 不 能 进行 光合 作用 ,叶绿体 也 不 能 在 宿主 细胞 之 外 存活 (共生 关系 )。 


14. 39 ”哪些 证 据 支 持 内 共生 理论 可 以 解释 叶绿体 和 线粒体 的 起 源 ? 


许多 方面 的 证 据 支 持 内 共生 理论 ,包括 (但 不 仅仅 限于 这 些 )， 

中 线粒体 和 叶绿体 一 般 都 和 被 认为 进化 成 它们 的 细菌 同样 太 小 。 古 细菌 要 比 其 他 种 类 的 
细菌 大 一 些 ， 

名 大 多 数 线粒体 和 叶绿体 的 基 办 组 保持 单 链 坏 状 DNA 分 子 ,不 与 组 硬 白 结合 (细菌 的 特 
性 )。 

@ 这 两 种 细胞 器 通过 现 有 细胞 带 以 细菌 中 二 分 裂 的 方式 生长 和 分 裂 无 性 繁殖 (不 是 从 基 
发 育 )。 

二 在 线粒体 和 叶绿体 中 的 蛋白 质 合成 被 各 种 抗生素 (如 氟 短 过 、 四 环 罕 . 红 雷 束 ) 抑 制 ,这 
些 抗 生 索 使 许多 细菌 核 糖 体 失 活 , 而 对 真 核 细 胞 质 中 的 核糖 体 没有 作用 。 

他 细 将 ,线粒体 和 叶绿体 中 的 新 生 上 肽 氮 基 应 是 N - 甲 酰 甲 硫 氨 酸 ;而 真 核 细胞 细胞 质 中 的 
核 粮 体 产 生 的 多 肽 氮 基 端 是 四 信和 氨 酸 。 

@@ 和 细菌 中 一 样 ,线粒体 和 叶绿体 基因 组 为 自身 蛋白 质 合成 系统 编码 tRNA 利 rRNA 分 
子 。 

他 叶绿体 的 核糖 体 在 大 小 (7?0S2 和 rRNA 序列 上 类 似 于 细菌 的 核糖 体 ,而 和 真 核 细 胞 细 
胞 质 中 805 核糖 体 不 同 。 线 粒 体 核糖 体 与 细菌 核糖 体 ( 比 如 在 不 同 种 中 由 55S 到 80S 
不 同 ? 即 有 相同 之 处 也 有 不 同 之 处 ,使 其 进化 比 叶绿体 困难 得 多 。 

®@ 内 共生 理论 解释 了 两 细胞 器 有 闷 层 膜 的 事实 。 内 层 膜 与 原始 内 共生 体 的 质 膜 相关 ;外 
层 膜 代表 原始 进食 宿主 细胞 的 质 膜 。 


14. 40 ”根据 内 共生 理论 ,线粒体 在 叶绿体 之 前 形成 。 什 么 证 所 支持 这 一 点 ? 


线粒体 和 叶绿体 起 源 相对 时 间 的 证 据 是 由 它们 的 基 内 组 提供 的 。 现 代 各 种 真 核 细胞 线 粒 
体 基 因 组 只 编码 10~40 种 蛋白 质 ,而 叶绿体 基因 组 编码 75 一 100 和 神 曙 白质 。 细 泗 基 因 组 编码 
几 千 种 蛋白质 , 核 基因 组 可 以 编码 50 000 一 100 000 种 和 蛋白质 。 如 果 线 粕 体 和 叶绿体 的 真 核 细 
菌 祖先 基因 组 大 小 大 致 相同 ,而 且 如 果 从 细胞 器 中 去 除 基因 的 选择 压 相间 ,那么 线粒体 系 失去 
了 10 倍 于 叶绿体 的 基因 组 ,就 表明 线粒体 是 较 早 的 内 共生 体 。 


14. 41 ”哪些 现存 的 真 核 细菌 群 与 线粒体 的 祖先 最 接近 ? 


在 真 核 细菌 中 不 存在 内 合子 ,但 在 某 些 古 组 菌 . 醇 苹 线粒体 和 植物 叶绿体 基因 中 有 。 尽 管 
这 样 ,二 细菌 不 被 认为 是 线粒体 或 叶绿体 的 祖先 ， 
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+ 325 。 





有 些 学 者 认为 .线粒体 与 有 氧 细菌 脱 氨 副 球菌 (Paracocces denitrificans) 关 系 最 近 , 因 为 
它们 有 类 氢 的 膜 、 呼 吸 作用 和 和 酶 的 特点 。 其 他 人 的 假说 认为 基于 16S rRNA 的 相似 性 ,植物 线 
粒 体 和 一 群 厌 氧 光合 作用 紫 细 万 之 间 的 关系 更 近 。 许 多 现代 光合 作用 紫 细 茵 依赖 于 氧气 和 光 
的 获得 能 够 在 呼吸 作用 和 光合 作用 之 闻 转 换 。 据 推测 ,原始 古 细菌 中 特殊 的 一 种 失去 其 光合 
作用 能 力 但 保留 了 它 的 呼吸 链 。 这 种 生物 通过 内 共生 恋 成 了 线粒体 的 祖先 。 


14. 42 ”哪些 是 最 原始 的 现存 真 核 细 胞 ? 


责 第 虫 属 有 凉 毛 的 原生 动物 的 rRNA 序列 与 如 此 众 包 研究 过 的 真 核 生物 十 分 不 同 , 却 和 
原核 生物 非常 接近 ,暗示 了 一 个 非常 古老 的 祖先 。 而 且 这 类 真 核 群 体 竟然 没有 线粒体 1 也 许 
该 合体 是 线粒体 发 生 内 共生 进化 之 前 十 老 的 始祖 生物 的 后 代 。 当 然 , 这 些 原生 生物 也 可 能 是 
一 个 较 近 的 祖先 的 后 代 , 本 已 获得 了 线粒体 但 后 来 又 失去 了 它 。 但 很 难 理解 为 什么 自然 选择 
会 半 欢 失去 一 个 像 线粒体 这 样 担负 着 如 此 高 能 量 产 出 的 细胞 器 。 细 胞 中 无 数 线粒体 赚 皱 裙 的 
膜 为 呼吸 作用 的 酶 提供 了 大 量 表 面 空间 。 


14. 43 ”有 证 据 瞳 示 在 线粒体 的 进化 中 不 止 发 生 了 一 次 内 共生 吗 9 


霉菌 线粒体 DNA 确定 RNA 含有 自我 剪接 内 合子 ,而 植物 和 多 细胞 动物 的 线粒体 DNA 
不 是 这 样 。 被 兴 为 进化 成 植物 (也 可 能 还 存 动物 ?线粒体 的 真 核 细 草 ,在 其 现代 的 细 万 后 代 中 
缺少 内 合子 。 如 果 线 粒 体 真 核 细菌 的 祖先 含有 内 会 子 ,而 且 内 含 子 被 自生 真 核 细 菌 丢弃 但 被 
替 菌 中 原始 线粒体 内 共生 体 保 留 ,那么 这 种 韦 盾 不 用 假设 另 一 种 内 共生 说 就 可 以 解决 了 。 

如 果 是 另外 一 种 情况 ,线粒体 真 核 细菌 的 祖先 没有 自我 解 岂 内 含 子 , 也 许 是 内 共生 开始 之 
后 霉菌 的 原始 线粒体 通过 水 平 传递 horizontal transmission, 即 生物 同 种 间 传 递 ) 而 不 是 通过 
垂直 传递 (vertical transmission, 即 从 亲本 细胞 传递 给 后 代 细胞 ?获得 了 这 些 内 含 子 。 这 一 提 
法 的 先例 存在 于 至 少 在 3 个 位 点 含有 自我 剪接 内 含 子 的 T4 噬菌体 中 。 真 核 细 菌 ,包括 E coli 
《T4 的 宿主 物种 ) ,不 含有 内 合子 。 也 就 是 说 T4 是 通过 感染 一 个 原核 细胞 的 线粒体 或 原始 线 
粒 体 获得 内 含 子 的 。 

还 有 可 能 内 共生 在 不 同 真 核 生物 系 中 独立 发 生 。 如 果 和 霉菌 线粒体 是 来 自 于 不 同 内 共生 体 
的 后 代 而 不 是 起 源 于 其 他 真 核 细菌 ,那么 线粒体 的 进化 将 是 多 源 的 (polyphyietic, 即 多 重 起 
源 ) 而 不 是 一 源 的 (monophyletic, 即 只 有 一 个 共同 的 祖先 )。 所 以 动物 ,原生 动物 (机 第 虫 除 
外 )、. 霉 荫 和 一 种 绿营 (CCRieraydomaras reinhardi) 的 线粒体 rRNA 序列 非常 接近 ,形成 与 其 他 
高 等 植物 不 同 的 一 群 。 有 可 能 在 高 等 植物 的 线粒体 进化 中 发 生 了 两 次 内 共生 ,第 二 次 替代 了 
上 一 次 的 内 共生 体 。 


14. 44 ”有 证 据 暗示 在 叶绿体 的 进化 中 不 止 发 生 了 一 次 内 共生 吗 4 


监 细菌 和 原始 绿营 是 叶绿体 进化 中 涉及 的 两 种 氧化 光合 作用 原核 生物 。 许 多 现代 真 核 生 
物种 已 知 吞 哄 蓝 细菌 。 一 旦 进入 宿主 细胞 ,这 些 细菌 就 失去 了 细胞 壁 ,但 还 有 光合 作用 活性 。 
如 果 共 生体 变 得 不 能 在 宿主 以 外 生存 ,它们 就 被 称 为 蓝 色 小 体 (cyaneile)。 红 营 和 自由 生长 蓝 
落 的 叶绿体 有 半 绿 素 a 但 没有 叶绿素 b。 它 们 都 会 有 与 分 散 的 类 填 体 相 联 的 营 蓝 素 和 萍 红 
索 。 它们 还 共享 许多 同 源 DNA 和 和 蛋白质 序列 。 有 些 蓝 色 小 体 保 留 有 一 层 蛋 白糖 表层 。 所 有 
这 些 事 实 都 支持 红 莹 中 蓝 色 小 体 起 源 的 内 共生 学 说 。 在 大 多 数 其 他 光合 作用 真 核 细胞 (包括 
绿 藻 和 绿色 植物 ?中 的 叶绿体 更 像 prochioron 这 样 的 原始 叶绿体 。 两 者 都 有 叶绿素 a 和 b, 有 
成 堆 的 类 赛 体 , 都 缺少 葵 胆 蛋白 。brochloron 还 已 知 是 海 靖 的 共生 体 。 可 能 红 药 ( Ph yiuni 
rhodoph yta ) 和 和 绿 弛 (Phyium chioroph yta) 由 不 同 原 核 生 物 祖先 进化 成 为 真 核 生物 , 侦 然 发 展 
成 同样 的 核 细 胞 质 系统 ,但 完全 不 同 的 叶绿体 系统 。 但 似乎 更 像 是 红 若 和 绿 藻 由 辣 - -个 真 核 
生物 的 祖先 (因此 有 同样 的 核 细胞 质 系统 } 进 化 而 来 ,独立 获得 了 不 同 的 内 共生 体 , 进 化 出 了 不 
辣 的 叶绿体 。 这 个 证 据 倾 向 于 叶绿体 的 多 源 起 源 ,至 少 有 两 个 祖先 系 。 
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14 45 ” 真 核 生物 的 鞭毛 和 纤毛 是 如 何 起 源 的 9 


一 种 理论 认为 能 动 的 细菌 可 能 共生 在 古老 真 核 细胞 表面 。 某 些 现 代 原 生动 物 的 表面 覆盖 
有 螺旋 状 细 菌 , 称 作 螺 旋 体 (apirochete) ,通过 省 动 排 动 宿主 细胞 。 这 些 细胞 在 真 核 细胞 表面 
的 附着 ,似乎 是 刺激 细胞 质 中 那些 起 到 微 管 延伸 基点 和 鞭毛 国定 点 作用 的 基本 纪 成 结构 的 形 
成 。 可 能 是 这 些 有 运动 功能 的 现代 共生 细菌 的 例子 ,代表 真 核 细胞 真正 的 车 毛 进化 的 早期 。 
媚 洒 是 这 样 的 语 , 述 有 一 些 重要 的 问题 没有 问答 。 纸 苗 的 纵 毛 系统 是 如 何 被 真 核 细胞 的 征管 
蛋白 系统 替代 的 ? 如 果 有 的 话 , 共 生体 得 留 下 了 什么 ? 
丸 状 菌 CPiliontinas) 是 生活 在 白 习 后 肠 中 的 大 型 共生 螺 施 体 。 不 像 其 他 能 动 细菌 的 鞭 
毛 ; 态 状 菌 有 微 管 样 借 白 。 由 微 管 蛋 白 构 成 的 微 管 是 所 有 真 核 生 物 的 特征 ,但 还 没有 在 任何 凉 
核 生物 中 发 现 。 不 知 是 否 拥有 微 管 样 重 白 代表 真正 基因 的 同 源 ( 由 同一 个 祖先 通过 垂直 传递 
的 后 代表 现 出 的 ) ,还 是 编码 微 管 样 蛋 白 的 两 个 基因 在 螺 艇 体 和 真 核 生物 中 独立 进化 。 还 有 可 
能 是 这 些 基因 通过 螺旋 体 从 真 核 箱 主 细胞 核 以 水 平 传递 获得 的 ， 
14.46 “至 少 三 种 鞭毛 原生 动物 ( 利 什 时 原虫 . 锥 体 虫 和 短 哎 虫 ) 中 对 应 许多 和 蛋白 
质 (包括 NADH 脱 氢 梅 和 细胞 色素 c 氧化 酶 的 1 、I 和 五 亚 基 ) 的 线粒体 
mRNA 已 被 转换 成 了 cDNA( 通 过 反 转 录 ) 并 测序 。 这 些 mRNA 有 正确 的 
编码 序列 来 确定 这 些 蛋 白质 ,但 在 已 发 现 的 线粒体 DNA 中 没有 可 比较 的 
序列 。 怎 样 解释 这 一 事实 ?9 这 一 现象 和 早期 生物 进化 有 什么 关系 ? 


很 显然 ,线粒体 DNA 是 以 一 般 途 径 转 录 的 ,但 mRNA 的 转录 通过 在 多 个 确定 位 点 添加 
或 缺失 尿 喀 啶 残 基 的 方式 被 收 饰 ,增加 上 功能 蛋白 质 合成 的 转录 模板 。 这 一 过 程 称 作 RNA 编辑 
(RNA editing)。 例 如 , 某 些 原始 转录 物 不 含有 AUG 密码 子 起 始 转录 ,但 RNA 编辑 在 确定 的 
位 点 搬 人 了 一 个 LU, 创造 了 一 个 超 始 信和 号。 这 一 现象 在 其 他 生物 中 的 存在 还 不 知道 ,但 它 引 
发 出 了 该 现象 是 否 存 在 于 生命 的 进化 早期 , 以 利用 那个 时 期 存在 的 大 量 不 精确 的 RNA 分 
子 ? 





























选择 题 ”选择 一 个 最 合适 的 答案 。 

1, 下 商 ( ， ) 不 是 所 有 生命 系统 的 共同 特征 。 (a)DNA 基因 组 (b) 通 过 调控 系统 生长 
《c) 脂 质 膜 (由) 看 白质 合成 系统 〈e) 氧 化 呼吸 作用 

2， 地 球 的 年 龄 据 估 计 大 约 有 ( )。 (100 一 200 亿 年 〔b)40 一 50 亿 年 (oo10~20 亿 
年 《9D6 和 亿 年 《e)10000 年 

3， 第 一 个 成 功 检验 了 生物 大 分 子 的 起 源 , 可 以 在 模拟 早期 地 球 环境 的 情况 下 被 生物 合成 这 一 
理论 的 是 ( )。 《ayDarwin (tb)Huxley 《cy)Miller (dOparin (e) Watson 

4. 下 面 ( ?可 以 部 分 的 解释 DNA 中 胸腺 喀 喧 代替 尿 喀 贮 。 (a) 胞 啶 自发 的 转 氮 基 成 
为 尿 旷 啶 《〈b 胸 腺 喀 院 比 尿 团 啶 容易 台 成 〈c) 胸 腺 旷 了 啶 是 由 5 - 碌 暑 演 合 成 的 ”(d) 胸 
腺 喀 喧 比 屎 喀 喧 有 更 强 的 腺 叶 叭 亲 和 人 性 〈e)y 以 上 不 止 一 个 正确 

5. 第 一 个 核 酶 是 在 ( )。 (a)DNA 复制 酶 的 核 基因  (〈b) 呼 吸 栈 的 线 六 体 基 内 《〈c) 形 
成 线粒体 酶 的 mRNA (中 一 原始 TRNA 分 子 的 内 会 子 〈etRNA 分 子 的 外 显 子 中 发 现 
的 

6. 下 面 ( ?论述 不 能 支持 地 球 上 生物 进化 中 RNA 基因 组 早 于 DNA 基因 组 的 理论 。 
(a) 实 验 室 中 模拟 早期 大 气 条 件 下 核糖 的 生物 合成 比 脱氧 核糖 容易 《b) 所 有 钢 代 细胞 都 
用 核糖 核 苷 二 傍 酸 还 原 酶 由 RNA 前 体 产 生 DNA 前 体 (cIYRNA 比 DNA 形成 的 氨 键 种 
类 多 (RNA 比 DNA 分 子 稳定 (e) 某 些 RNA 分 于 有 催化 活性 ,而 双 链 DNA 分 子 还 
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10. 


ll. 


12, 


13. 


14. 


15. 


16. 


17. 


20. 


21. 


22. 


23. 


没有 发 现 这 一 性 质 


:下 出 ( “) 不 是 古 细菌 的 特征 。 3) 膜 磷酸 脂 是 无 分 支 的 , 紫 键 连接 脂肪 酸 链 〈b) 膜 甘 








神 磷 脂 是 D 型 蜡 构 体 (ec}EF2 对 白喉 毒素 敏感 〈d) 初 始 多 肽 链 氨基 端 是 甲 琉 氨 酸 
Ce} 上 上 述 不 止 一 个 





-下面 ( ，) 是 一 个 重 此 核糖 核 恒 白 酶 , 即 只 人 存在 于 RNA 组 分 中 的 催化 活性 的 例子 。 (a) 


反 转 亚 酶 《b) 细 胞 色素 ec (ce) 多 到 核 任 酸 磷酸 化 酶 (d) 细 此 RNA 聚合 酶 
‘eRNase P 


:下面 (  ) 过 程 为 新 的 有 用 蛋白 质 进 化 的 积累 提供 了 最 多 的 机 会 。 《a) 内 会 子 切除 


(bh) 转 座 子 插入 《ec 外 显 子 移动 (cDNA 插入 CeOPDNA 增殖 

下 面 ( ;关于 密码 子 或 其 关联 氨基 酸 的 叙述 提供 了 基因 密码 起 源 的 线索 。 {8) 某 些 
氨基 酸 可 以 抵御 特定 蛋白 水 解 酶 〈b)U 在 中 间 的 密码 子 编码 亲 水 性 氨基 酸 《〈c) 一 些 氨 
基 酸 比 另 一 些 氨基 酸 更 能 使 蛋白 质 结 构 稳 定 〈d)5 端的 播 摆 与 3 端的 摇摆 相 比 ,mRNA 
密码 子 更 能 奴 受 前 者 《〈e) 转 译 起 始 和 终止 总 是 和 特殊 的 氨基 酸 相关 联 

实验 室 中 ,通过 非 酶 反应 最 有 可 能 产生 (  )mRNA 三 联 体 (R 一 呆 吟 ,Y 一 喀 啶 )。 

(aJRRR (bYRY (OYYY (ORRY (oYYR 

下 向 (  ) 竹 述 与 核 mRNA 内 会 子 有 关 并 暗示 了 它们 可 能 是 由 了 类 自我 剪接 内 合子 演 
变 来 的 。 a) 两 种 内 含 子 的 切割 产物 或 是 环 状 或 是 线 状 ”(b) 两 种 类 型 内 含 子 的 切割 都 
需要 一 种 外 部 的 辅助 因子 《c}) 两 种 类 型 的 内 合子 都 可 以 产生 一 种 套 索 状 切 割 产 物 

(qd) 两 种 内 含 子 有 相似 的 边界 序 州 ”(e} 上 述 投 述 不 止 一 个 正确 

在 大 多 数 现代 真 核 细胞 中 从 mRNA 分 子 5 端 切割 内 含 子 的 分 子 可 被 描述 为 ( ” )， 

Ca) 顺 式 分 子 ”(b) 自 我 前 接 内 会 于 (ec)snRNA 分 于 (dd) 糖 蛋白 分 于 (te) 下 述 不 目 一 
个 正确 

下 面 (  ) 病 毒 通过 RNA 介 导 复制 DNA。 (a) 反 转录 病毒 〈b) 流 感 病毒 《〈c) 哮 肝 
DNA 病毒 〈d) 呼 肠 病毒 (e)cphoriomeripngitis virus 

从 RNA 到 DNA 转换 第 一 步 最 有 可 能 涉及 到 ( )。 (a) 双 链 RNA (b) 核 糖 核 背 二 
如 酸 还 原 酶 (cDNA 聚合 酶 《dcDNA 〔 昌 胶 若 酸 合成 酶 

下 面 ( 。””) 对 异 构 体 分 别 存 在 于 所 有 细胞 蛋 归 质 和 RNA 分 子 中 。 《〈a) 了 -氨基 酸 和 局 - 
核糖 b)D -氨基 酸 和 LL -核糖 〈c)L -氨基 酸 和 1 -核糖 〈d)D - 氮 基 酸 和 DD -核糖 
(ey 上 述 哪 种 都 不 对 

割裂 基因 存在 于 (  )。 (a) 只 在 真 核 细 胞 中 《〈b) 只 在 脊椎 动物 中 (c) 在 大 多 数 真 
核 细 胞 和 一 些 古 细菌 中 “〈d@ 在 大 多 数 真 核 细胞 .一些 真 核 细菌 和 集 些 古 细菌 中 (e) 在 
大 多 数 真 核 细 胞 和 一 些 真 核 细 菌 中 


























.最 适 于 用 作 分 子 钟 的 一 类 突变 是 ( 。 )。  ( 刀 自 然 选择 突变 〈b) 温 度 敏 感性 突变 


{c) 错 义 突变 (由) 高 度 保守 性 突变 (e) 位 于 内 合子 前 接连 接 处 


， 真 核 细胞 细胞 器 产生 的 顺序 最 有 可 能 是 (从 先 到 后 )( ”)。 a) 细胞 核 线粒体 - 叶 绿 


体 (b) 线 粒 体 -叶绿体 -细胞 核 (ce) 细 胞 核 - 叶 绿 体 -线粒体 (d) 叶 绿 体 -细胞 核 - 线 粒 
体 (e) 线 粒 全 -细胞核 - 叶 绿 体 

下 面 ( ”“) 斤 述 不 能 支持 线粒体 起 源 的 内 共生 理论 。 a) 线粒体 DNA 有 环 状 基因 组 
(b) 线 粒 体 和 细菌 的 大 小 - 样 《c) 线 粒 体 的 核糖 体 是 70S (qd) 线粒体 基因 只 编码 氧化 
呼吸 的 酶 、(e) 线 粒 体 的 核糖 体 在 抗生素 握 回 索 的 作用 下 失 活 

在 某 些 生物 中 ,有 和 氧 呼吸 被 认为 出 现在 大 约 距 今 (。 )。 (a)5~6 亿 年 (b}10~15 亿 
年 “(ce}20~25 亿 年 (d)30~35 亿 年 《e)35 一 40 亿 年 

和 线粒体 进化 的 始祖 最 接近 的 现存 细菌 群 量 (  )。 (0) 紫 色光 合作 用 细 蔚 (hb? 古 细 
菌 《ce? 监 细菌 《〈d) 产 甲烷 苗 (e) 原 绿 细菌 

现存 最 原始 的 真 核 细胞 属于 ( )。 《aa) 华 原虫 〈b) 四 膜 虫 〈c) 机 第 虫 〔〈d 衣 若 
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(eCaenorhabditis 
24. 区 别 现存 最 原始 真 核 细 胞 的 特征 是 ( 7)。 4) 环 状 核 DNA (bb) 线粒体 豆 失 〈c) 细 
胸壁 的 细菌 类 型 《中 由 其 他 真 核 细胞 高 度 异化 的 RNA 序列 (e)y 上 述 不 正 一 个 正确 
25. 下 面 ( 。“) 是 反驳 真 核 细胞 甘 毛 的 共生 起 源 是 来 自 于 细 苗 鞭毛 的 事实 。 (a) 细 万 着 毛 
合 有 只 毛 蛋白 ; 真 核 细胞 鞭毛 含有 微 管 汲 白 (5b) 细菌 鞭毛 可 以 旋转 ; 真 核 细胞 甘 毛 不 能 
旋转 (ce) 细菌 舌 毛 直接 由 质 膜 呼吸 系统 的 电子 和 质子 供 能 ; 真 核 细胞 不 能 〈d) 真 核 细 
胞 容 毛 终止 于 基体 的 细胞 质 , 愿 核 细胞 不 是 〈e) 上 述 木 止 一 个 反驳 了 共生 理论 


是 非 题 


- 只 在 地 球 上 发 更 了 氨基 酸 或 其 他 生物 大 分 子 前 体 。 

. 关于 地 球 上 生命 的 起 源 只 有 两 种 主要 的 科学 理论 :创造 论 和 进化 论 ， 

， 由 于 DNA 复制 希 要 和 蛋白酶 ,所 有 最 有 可 能 的 是 蛋白 质 比 核酸 进化 得 早 。 

， 没 有 模板 构建 的 第 一 个 RNA 复制 酶 一 定 能 够 以 自身 为 模板 产生 第 一 个 拷贝 。 

- 自我 剪接 下 膜 虫 rRNA 内 会 子 不 是 一 个 真正 的 酶 ,因为 在 自我 切割 中 只 能 一 次 性 的 发 挥 作 

用 。 . 

6， 笑 土 被 证 明 促 进 了 毛 基 酸 到 寡 聚 多 肽 链 的 连接 。 

7. 某 些 无 细胞 分 千 系 统 已 知 能 够 通过 自然 选择 进化 。 

8， 像 四 膜 虫 自 我 剪接 内 含 子 , 核 酶 P 在 目标 任意 一 侧 的 共同 核 苷 酸 序列 处 制 询 其 RNA 亚 

基 。 

9 尽管 核 酶 了 由 有 NA 和 蛋白 质 组 成 ,但 酶 的 催化 活性 完全 存在 于 蛋白 质 部 分 ， 

10.， 在 现代 核糖 体 中 还 没有 单个 的 蛋白 质 被 证 明 能 俊 化 肽 键 形成 。 

11. 己 知 不 存在 环 状 RNA 病毒 基因 组 。 

12. 没有 已 知 的 DNA 病毒 有 人 节 段 基因 组 。 

13， 为 什么 DNA 基因 组 替代 RNA 基因 组 最 明显 的 原因 是 :DNA 是 比 RNA 稳定 的 分 子 。 

14，RNA 分 子 收复 的 机 制 还 不 知道 

15. 尽管 氧化 光合 作用 进化 在 有 和 氧 呼吸 之 前 ,但 内 共生 理论 认为 线粒体 的 进化 在 叶绿体 的 进 
化 之 前 。 

16. 在 模拟 原始 地 球 条 件 下 氨基 酸 的 非 生 物 合成 的 实验 室 产物 只 有 [. 型 异 构 体 ,和 现在 有 生 
命 的 细胞 中 发 现 的 一 样 。 

17， 核 背 酸 和 和 蛋白 质 中 氨基 酸 的 手 性 被 推测 是 生物 史上 的 冰 存 的 事件 。 

18， 从 始祖 生物 进化 过 程 中 内 会 子 更 有 可 能 是 被 委 失 了 而 不 是 被 插 人 了 。 

19. 同样 大 小 的 不 同 重 白 质 被 认为 有 同样 的 进化 速率 。 

20. 系统 树 的 每 一 个 分 支 表 示 在 … 系 中 至 少 发 咎 了 一 次 突变 而 在 其 他 系 中 没有 发 生 。 

21. 为 了 建立 古老 生物 的 系统 树 , 快 速 进化 分 子 的 核 苷 酸 ( 蛋 白质 ?序列 差异 比 高 度 保 守 分 子 
的 有 用 。 

22， 起 据 Carl Woese 的 观点 , 真 核 生物 似乎 是 从 古 细菌 的 祖先 进化 来 的 。 

23. 真 核 细胞 核 是 由 无 核 的 始祖 通过 真 核 细 获 的 内 共生 形成 的 。 

24. 许多 证 所 支持 线粒体 和 叶绿体 是 由 真 核 细菌 进化 而 来 的 假设 。 

25， 线粒体 的 基因 组 不 能 编码 所 有 呼吸 酶 。 没 被 编码 的 酶 的 mRNA 是 由 核 产生 并 转运 至 线 
六 体 中 ,用 于 所 需 蛋 白质 的 转译 。 

26. 霉菌 的 线粒体 含有 自我 剪接 内 会 子 ,而 植物 和 动物 的 线粒体 没有 。 

27. 还 没有 双 链 DNA 分 子 被 发 现 有 肉 化 活性 。 

28. 某 些 纯 RNA 已 知 有 自我 切割 和 自我 连接 的 活性 ， 

29， 反 转录 酶 是 一 种 只 在 反 转 录 病 毒 中 发 现 的 酶 。 

30， 叶 录 体 被 认为 是 由 一 种 古老 的 蓝 营 内 共生 体 异 化 而 成 的 ,因为 两 者 都 含有 叶绿素 a 和 |。 
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31, 线粒体 存 它 们 的 内 共生 体 进化 过 程 中 似乎 放弃 了 比 叶绿体 多 的 基因 ,使 其 进入 细胞 核 。 
32， 所 有 现存 的 真 核 细胞 都 有 线 粕 体 ,但 不 是 所 有 的 真 核 细胞 都 有 十 继 体 。 


匹配 题 每 一 个 入 栏 中 的 选项 与 一 个 吕 栏 中 最 相关 的 选项 瑟 对 。B 栏 中 的 选项 只 能 用 一 次 。 


A 栏 B 栏 
1. 云 峡 铀 从 地 质 记 载 中 消失 A. 类 点 白质 
2. 生源 说 B， 四 膜 虫 26SrRNA 的 生成 
3. Sidney Fox C. 沉积 的 氧 氢 化 铁 氨 化 
4. 要 第 虫 D. DNA 前 体 的 合成 
s， 红 车 E， 现 存 最 原始 的 真 核 细胞 
在 eugenate F. 蓝 色 小 体 
7. 转 酯 作用 G, U4 
8. snRNA H. 大 气 中 氧 售 晶 超 过 1% 
9， 核 精 核 苷 二 伴 酸 还 诛 酶 1. 最 早 含有 基因 弓 的 细胞 
10, 红 床 J. 了 痪 明 


术语 除非 有 特别 指明 ,每 个 答案 为 一 个 词 。 


1. 所 有 现代 细胞 用 于 将 RNA 核 蔡 酸 二 磷酸 转换 为 DNA 前 体 的 酶 。( 两 或 三 个 词 ) 
2 在 实验 室 中 通过 在 无 水 条 件 下 加 热 氨基 酸 广 生 的 类 似 蛋 白质 的 分 子 。 
3. 一 种 现存 的 核糖 体 蛋 白质 酶 ,可 以 从 较 太 上 脐 体 转录 物 上 切除 EE. co 的 tRNA。( 一 个 词 加 
一 个 字母 ) 
4. 对 能 够 加 强 现代 代谢 酶 活性 的 那些 分 子 ( 诸 如 NAD.FAD 和 乙酰 辅酶 A) 的 统称 。( 两 个 
词 ) 
5. 不 同 基因 组 成 的 新 基因 和 蛋白质 编码 区 的 重组 ,该 基 央 产物 与 其 他 和 蛋白质 ( 有 时 在 功能 上 完 
全 是 无 关 的 ) 享 有 共 问 或 相关 氨基 酸 序 列 。( 两 个 词 ) 
.产生 前 mRNA 的 分 子 的 统称 。( 一 个 词 或 二 至 四 个 词 或 五 个 缩写 字母 ) 
， 用 以 描述 由 两 个 或 多 个 不 同 RNA 或 DNA 分 子 组 成 的 基因 组 。 
. 将 4UMP 转化 为 dTMP 的 酶 。( 两 个 词 ) 
， 描 述 十 老 的 、 据 推测 基本 的 蛋白 质 ,该 蛋白 质 自从 它 首次 以 共同 祖先 出 现 以 来 ,在 有 生命 的 
后 代 中 就 没有 发 生变 化 。( 两 个 闻 ) 
10. 生物 蛋白 质 中 氨基 酸 的 现存 惟一 一 种 立体 异 构 体形 式 。 
11. 描述 一 和 工 异 构 体 混合 物 的 名 词 , 如 那些 实验 室 中 试图 通过 激发 原始 地 球 的 条 件 产 生 的 
产物 。 
12. 惟一 的 妈祖 生命 形式 ,缺少 基因 组 ,所 有 细胞 部 被 假设 是 由 其 进化 来 的 。 
13， 一 个 概念 的 内 容 为 :选择 性 自然 突变 在 DNA 或 看 白质 分 子 中 积累 速率 是 恒定 的 。( 两 个 
词 ) 
14. 原核 生物 在 界 水 平 上 的 一 群 ,包括 暑热 嗜 酸 细 葡 和 甲烷 细菌 。 
15. 缺少 线粒体 和 叶绿体 的 最 早 的 真 核 生物 。 
16， 涉及 到 线 粒 休 和 叶绿体 起 源 必 备 的 水 平 基 因 忧 递 的 过 程 ， 
17. 用 以 描述 可 追溯 到 共同 祖先 的 多 基因 谱系 。 
18， 被 认为 是 形成 某 些 最 古老 化 石 (30~35 忆 年 } 的 蓝 细菌 热 层 利 沉积 物 。 
19， 尿 喀 啶 残 基 在 线粒体 前 mRNA 确定 位 点 的 添加 或 删除 ,为 功能 蛋白 质 的 合成 创造 可 转译 
的 模板 .。( 两 个 词 ) 


司 加 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 





* 330 。 


分 子 和 细 胸 生物 学 





答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 





* 330 。 


分 子 和 细 胸 生物 学 





答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 
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答 案 


选择 题 

Le2.b3c 4a5d 6d 77a ge ge 10b 1 b 12 etc 和 qdq) 13. 

oe 4 ec 15. bb 16 a 17.¢ 18.a 19a 20 9d 21 er 22.a 站 24. stb 和 4d) 
25, eta,b.c.d) 


是 非 题 


1. 氨基 酸 已 在 陨 星 被 发 现 ) 宗 下 (创造 说 涉及 了 自然 规律 以 外 的 超 月 然 力 ) 3. F( 最 早 
的 酶 被 认为 是 核 酶 ; 4，F( 核 酶 不 能 复制 自身 的 活性 位 点 5. F( 内 会 子 核心 可 以 作为 多 育 
胞 喀 喧 的 育 合 酶 ) 6, 工 。 7. F( 通 过 人 人 工 选择 ) 8. 上 (其 切割 两 侧 没 有 共同 核 苷 酸 序列 ) 
9，F( 酶 活性 在 非 生理 条 件 下 完全 与 RNA 组 分 相关 ) 10. T， 1H. T。 12. 工 。 13. 
T。 14，F( 和 参见 RNA 编辑 15, T。 16，F( 产 后 的 是 工 和 了 D 形 式 的 混合 物 ) 17. TT 
18. 了 ， ”19.FC 有 些 蛋 白质 有 很 光 非 必须 位 点 ,一 个 或 多 个 不 同 的 氨基 酸 不 能 破坏 重 白 质 生 
物 活性 ; 另 一些 蛋 白质 则 不 能 忍受 这 种 变化 ) 20. T。 343. FE 刚好 相反 ) 22. F( 两 省 都 是 
独立 从 一 共同 前 体 进 化 来 的 ) 23,，F( 起 源 尚 不 清楚 ) 24. T。 25, F( 负 调控 mRNA 不 能 
穿 过 内 居 线 粒 体 腊 )》 26. T。 27. T。 28. T。 29. Ft{ 在 菜 些 醇 刁 , 植 物 和 动物 中 也 有 
发 现 ) ”30, F( 蓝 细菌 没有 时 绿 素 b) 31. TT， 32. F( 栅 第 虫 没有 线粒体 ) 








匹配 题 
LH2T3A4PEP5F6I7B8G9D 10C 
术语 


1 核糖 核 革 二 磷酸 还 原 酶 2. 奖 恒 白 3. RNase P 4， 和 核 苷 酸 辅助 因子 ”5， 外 显 子 移动 
6 snRNP 7 节 自 的 8， 胸腺 喀 啶 合成 酶 ”9 高 度 保守 的 10. 手 性 11. 消 旋 物 12. 
始祖 生物 ”13. 分子 钟 14. 古 细 万 15， 原始 真 核 生物 16. 内 共生 17. 一 源 性 (只 有 -一 
个 共同 的 祖先 ) 18. 层 秋 石 19 RNA 编辑 : 





